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RESUMO
A região  da  América  do  Sul  é  reconhecida  por  apresentar  uma  enorme  biodiversidade,
incluindo a fauna das bacias hidrográficas,  pois essa região abriga em suas águas a mais
diversificada  fauna  de  peixes  de  água  doce  do  planeta.  Nesse  sentido,  o  estudo  da
biogeografia  dessa  região  é  fundamental,  pois  esta  ciência  estuda  a  distribuição  dos
organismos do passado e do presente.  E esta  distribuição muitas  vezes  não está disposta
aleatoriamente, mas sim formando padrões de disjunção ou de sobreposição conhecido como
simpatria, que faz parte de uma grande área do conhecimento da biodiversidade denominado
Biogeografia, ciência multidisciplinar em suas relações com a geologia, filogenia, ecologia,
entre outros. O continente é caracterizado pela sua geomorfologia e eventos climatológicos,
associados a uma história  com período longo de isolamento  que serviu como cenário de
diversas hipóteses biogeográficas em diversos grupos de animais e plantas, bem como em
tradicionais divisões biogeográficas. No entanto, essas divisões focaram principalmente em
ambientes terrestres, enquanto que em ambientes fluviolacustres o foco esteve direcionado
para hipóteses derivadas de grupos de peixes. Dessa forma, duas perguntas estão centradas
aqui: a) os diferentes tipos de organismos fluviolacustres são bons indicadores de áreas de
endemicidade?; b) existem áreas de endemicidade válidas para as bacias restritas as bacias
fluviais?  O  presente  estudo  visou  formular  hipóteses  primárias  de  endemicidade  com
diversos organismos dulciaquícolas da América do Sul, tendo como base as principais bacias
e sub-bacias hidrográficas ao longo do continente e utilizando métodos de simpatria estrita
(PAE e sua variação PAE-PCE) e não estrita  (análise de agrupamentos) que não exigem
dados georeferenciados. Dessa forma, o levantamento bibliográfico dos dados resultou em
7.163 espécies fluviolacustres, 248 áreas primárias e 50 ecorregiões já propostas na literatura.
Assim,  foi  possível  visualizar  a  hierarquizações  dessas  áreas,  além de  alguns  processos
biogeográficos  que  estão  envolvidos  no  endemismo  das  áreas  de  endemicidade  e  em
ecorregiões do continente sul-americano. 
Palavras-chave: Biogeografia, Análise de Parcimônia; Bacias Hidrográficas
                                                            ABSTRACT
The  region  of  South  America  is  recognized  for  its  enormous  biodiversity,  including
watershed fauna,  as this region is home to the most diverse freshwater fish fauna on the
planet. In this sense, the study of the biogeography of this region is fundamental, because this
science  studies  the  distribution  of  the  organisms  of  the  past  and  the  present.  And  this
distribution  is  often  not  randomly  arranged,  but  rather  forms  patterns  of  disjunction  or
overlap known as sympatry, which is part of a large area of knowledge of biodiversity called
Biogeography, multidisciplinary science in its relations with geology, phylogeny, ecology,
among  others.  The  continent  is  characterized  by  its  geomorphology  and  climatological
events, associated to a history with a long period of isolation that has served as a scenario of
diverse biogeographic hypotheses in various animal and plant groups, as well as in traditional
biogeographic  divisions.  However,  these  divisions  focused  mainly  on  terrestrial
environments, whereas in fluviolacustre environments the focus was directed to hypotheses
derived from groups of fish. In this way two questions are centered here: a) the different
types of fluviolacustres organisms are good indicators of areas of endemicity ?; b) are there
areas of endemicity valid for restricted basins in river basins? The present study aimed to
formulate  primary  hypotheses  of  endemicity  with  several  South  American  sweetcorn
organisms, based on the main basins and sub-basins throughout the continent and using strict
sympathies  (PAE and PAE-PCE variation)  and not  (cluster  analysis)  that  do not  require
georeferenced  data.  In  this  way,  the  bibliographic  survey  of  the  data  resulted  in  7,163
fluviolacustres  species,  248  primary  areas  and  50  ecoregions  already  proposed  in  the
literature. Thus, it was possible to visualize the hierarchies of these areas, in addition to some
biogeographic  processes  that  are  involved in  the endemism of  the endemic  areas  and in
ecoregions of the South American continent.
Keywords: Biogeography, Parsimony Analysis; Watersheds.
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1 INTRODUÇÃO GERAL
Ao longo de vários séculos diversos pesquisadores e pensadores (CROIZAT,1964;
DANA,  1852;  DE CANDOLLE,  1820;  SCLATER,1858;  WALLACE,  1876)  procuraram
entender e explicar a distribuição geográfica das espécies, tendo como principais indagações
demonstrar o porquê, quais processos e padrões ocorreram e qual a contribuição de elementos
físicos e históricos que resultaram na atual distribuição da fauna e flora de uma determinada
localidade. 
A  biogeografia é  uma  ciência  multidisciplinar  que  concentra  seus  estudos  nos
padrões distribucionais dos seres vivos, tanto no perfil ecológico quanto histórico (MYERS e
GILLER, 1988); (BROWN e LOMOLINO, 2006). No perfil ecológico, a biogeografia está
relacionada à ocorrência de processos ecológicos e variáveis físicas limitantes em um período
de  tempo  recente,  em uma  escala  espacial  menor.  Já  no  perfil  histórico,  a  biogeografia
compromete-se com os aspectos históricos (isto é, processos geológicos) de uma região ou
conjunto de regiões, associado a processos evolutivos da biota local (isto é, a filogenia) em
uma ampla escala espacial (MYERS e GILLER, 1988). Mas cabe lembrar que nem sempre
essa distinção é fácil,  sendo que ambas as áreas podem dialogar-se, dependendo da escala
espaçotemporal utilizada. Dessa forma, entende-se a Biogeografia como uma área de estudos
em  que  a  evolução  das  espécies  é  indissociável  da  evolução  ambiental,  geográfica  (ou
geológica) da região estudada. Em uma visão mais abrangente, toda a biodiversidade existente
refletirá esses três componentes – forma (as espécies), tempo e espaço (aspectos geológicos
regionais) indicado inicialmente por Croizat, (1964). 
No campo da biogeografia  histórica,  os  processos  de  dispersão e  vicariância  são
importantes  para  explicar  a  distribuição  dos  organismos.  Na  dispersão,  uma  população
ancestral de organismos que ocorria em apenas uma área, começa a aumentar sua distribuição
e passa a se dispersar para outras áreas, bem como ultrapassando barreiras preexistentes. Com
o passar do tempo, as populações isoladas pelas barreiras transpostas – ou mesmo a distância
-se  diferenciam e  modificam-se  em espécies  diferentes.  Já  nos  eventos  de  vicariância,  a
população  ancestral  ocupava  a  totalização  das  áreas  atualmente  habitadas  por  seus
descendentes,  com subsequente  subdivisão  em duas  populações  pelo  surgimento  de  uma
barreira reprodutiva (NELSON e PLATNICK, 1981; CRISCI et al., 2003). Logo a filogenia
dos organismos tem o potencial de representar eventos vicariantes pretéritos.
Um  outro  ponto  sobre a  Biogeografia  Histórica,  é  seu  potencial  em  identificar
hipóteses primárias de distribuição de organismos, validando posteriormente como hipóteses
secundárias as ocorrências simpátricas.  As hipóteses primárias de distribuição são padrões
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comuns  de  coocorrência  (simpatrias)  que  apresentam  histórias  conjuntas  (que  abarca  o
conceito de endemismo e endemicidade). A formulação de hipóteses primárias de distribuição
segundo  Crisp  et  al., (2010),  é  uma  analogia  com  o  conceito  de  homologia  primária
desenvolvida por Pinna (1991) para caracteres em filogenia. Em outras palavras, ocorrências
simpátricas  seriam potencialmente  “homólogas”,  pois  representariam  oriundas  do  mesmo
evento, no caso, cladogenético.  Em uma próxima etapa testa-se a posteriori as hipóteses de
simpatria pela história filogenética das espécies componentes, com metodologias tradicionais
como filogenias  de  áreas,  Parcimônia  de  Brooks,  entre  outros.  Para  determinar  hipóteses
primárias  de  distribuição  utilizam-se  diversos  métodos  para  encontrar  regiões  que
representam  coocorrências,  baseadas  no  maior  grau  de  simpatria  possível  entre  os
componentes bióticos. Um dos métodos mais amplamente utilizados é a análise de parcimônia
de endemicidade (PAE), que foi inicialmente desenvolvido por Rosen (1988) em um contexto
estratigráfico. Tal método procura definir áreas de endemismo a partir de um critério mínimo
de simpatrias (no mínimo 2 espécies coocorrentes), buscando assinalar a relação histórica das
áreas de ocorrência dos táxons monofiléticos (a priori) e que pode ser comparado com outras
metodologias usadas para diferentes grupos taxonômicos e em diferentes áreas (GOLDANI,
2010).  Outra  forma  de  delimitação  de  áreas  de  endemismo  é  através  do  método  NDM
(endemismo),  proposto a princípio por Szumik  et al., (2002), e com algumas alterações  e
atualizações  feitas  (SZUMIK  e  GOLOBOFF,  2004)  e  o  Nested  Clade  Area  (DEO  e
DESALLE,  2006),  desse  modo  o  método  utiliza  quadrículas  como  unidades  básicas.  Em
todos estes métodos, o conceito de maximização de simpatria se faz presente.
Além da importância epistêmica em determinar hipóteses primárias, determinar as
áreas  de  endemismo  também  se  tornaram  importantes  dentro  das  ditas  ciências  de
conservação,  pois  são referências  para planos de manejo e  elaboração de estratégias  para
unidades de conservação em diferentes escalas (MARGULES e PRESSEY, 2000; MYERS et
al., 2000; PRESSEY et al., 1993; WHITTAKER et al., 2005). Esse é um ponto importante,
que tem sido subestimado nessa área (WHITTAKER et al., 2005). Por sua vez, a validação de
hipóteses  secundárias  de  ocorrências  simpátricas  é  a  corroboração  das  hipóteses  de
endemicidade,  via utilização de filogenias conjuntas de organismos como representante da
evolução de  áreas  de  simpatria,  onde a  Biogeografia  Cladística,  Parcimônia  de  Brooks e
Métodos de Consenso de árvores encontraram seu maior desenvolvimento. 
1.2 América do Sul: um breve histórico evolutivo
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Nos  últimos  250 milhões  de  anos  a  região  da  atual  América  do  Sul  passou por
inúmeras  modificações,  além de  experimentar  diversas  alterações  em sua  geomorfologia,
desde quando era parte da grande Rodínia, depois como parte da Gondwana, seguido por ser
um continente isolado, até sua união com a América Central pelo Istmo do Panamá (LAVINA
e FAUTH, 2016). O continente sul-americano durante o início da era Mesozoica não possuía
nenhuma  individualização,  sendo  representado  pelo  que  hoje  são  blocos  onde  estão
localizados  os  continentes  da  Austrália  (e  parte  da  Oceania),  Antártica,  América  do  Sul,
África e o sub continente da Índia (LAVINA e FAUTH, 2011). O período da junção deste
blocos remonta a cerca de 1000 Ma (DE WIT et al., 2008). Durante a separação da América
da África, iniciando por volta de 130 Ma o Oceano Atlântico surgia com rifteamento ao sul,
seguido pelo rifteamento ao norte por volta de 120 Ma, enquanto paulatinamente a América
do Sul torna-se um continente isolado. Nesse processo, a placa continental  Sul Americana
colide com a placa oceânica de Nazca, surgindo um intenso e contínuo vulcanismo ao longo
da  margem  oeste  do  continente,  ocorrendo  o  soerguimento  do  que  seria  várias  fases  da
construção do atual sistema orográfico do Patagonides e Andes, uma ampla faixa montanhosa
no  sentido  norte-sul  que  está  em  contínuo  soerguimento  (POSADAS  e  ORTIZ-
JAUREGUIZAR,  2016).  Da  mesma  forma  que  na  borda  norte  desta  placa  apresenta  um
histórico  como  limite  transformante  com  as  placas  vizinhas  e,  em  última  instância,
influenciada  pela  ação  da  migração  da  placa  Caribenha  (AUDEMARD e  AUDEMARD,
2002; TRENKAMP et al., 2002). 
Neste processo de elevação dos Andes foi importante para as delimitações climáticas
e bióticas da América do Sul. Esse processo é mais evidente a partir do Mioceno, quando as
principais drenagens da América do Sul invertem sua orientação – mais precisamente a Bacia
do Amazonas - que começam a surgir como uma unidade fechada, com gradual mudança de
orientação de Oeste-Leste para Leste-Oeste, assumindo sua atual configuração (HOORN et
al.,  1995). Antes da inversão de drenagens, seguindo Wasselingh e Salo (2007), temos uma
etapa  de  formação  de  um  golfo  proto-Maracaibo  (chamado  de  estágio  Chambira),
provavelmente pré miocênico (Figura 1a), seguido pela abertura do mar de Pebas, que recebia
grande parte das drenagens do paleo-Amazonas, durante o Mioceno médio (Figuras 1b e 1c),
e consequente fechamento e reorientação do fluxo do Rio Amazonas no final do Mioceno
(Figura 1 d).  A contínua subducção da Placa de Nazca influenciou na formação de altos
estruturais na parte ocidental da Amazônia, regulando as bacias dos rios Huallaga, Madre de
Dios, Ucayali e Marañón (ESPURT et al., 2007). Por sua vez, ao sul, a Bacia do Rio do Prata
foi se formando, onde a parte mais alta (rio Paraná), que apresentaram durante a evolução seu
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curso modificado devido a falhas geológicas ortogonais NE-SE (ORNE, 2007). A Bacia do
Paraguai, bem como o Pantanal se formaram em diversos estágios de reativação da bacia do
Pantanal. A atual conformação está associado a eventos tectônicos da subida dos Andes a pelo
menos 2,5 Ma (ASSINE et al.,  2016). A região de planície dos rios Paraná e Paraguai até a
foz do Rio da Prata apresentou episódios de ingressões marinhas, presentes pela última vez
durante o mioceno médio (chamado de “Mar Paraná”), quando então passa lentamente a um
processo de recuou generalizado do mar até o final do mioceno (LUNDBERG et al., 1998),
tendo  como  consequência  as  atuais  planícies  inundáveis  dos  banhados  (esteros)  do  Mar
Chiquita e Iberá. As drenagens atlânticas do Brasil, em sua maioria, foram condicionadas aos
diversos eventos de reativação de falhas da Serra da Mantiqueira no Cenozóico,  mudando
assim a direção fluvial  de alguns rios e alterando a sedimentação da bacia  do rio  Paraná
(LAVINA e FAUTH, 2016).
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Figura  1:  Estágios  da  evolução  da  bacia  amazônica:  A  –  Formação  do  estágio  Chambira,  pré
miocênico; B – Início do Mar de Pebas (cerca de 25 Ma); C – Ampliação do Mar de Pebas (cerca de
15 Ma); D – Início da reversão da drenagem do Amazonas (cerca de 8 Ma).
Ora, se a América do Sul teve uma evolução tão complexa, também seria esperada
uma mesma complexidade na evolução de sua biota. Durante o período Neogeno grande parte
da geografia e composições bióticas da atual América do Sul foram formadas (POTTER e
SZATMARI,  2009),  assim como novos dados  deixaram claro  que  a  elevação  dos  Andes
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provocou efeitos  no clima regional  (INSEL e POULSEN, 2009;  POULSEN  et  al.,  2010)
fazendo com que ocorresse imenso impacto na evolução da paisagem em todo o norte da
América do Sul, incluindo a Amazônia (HOORN et al., 2010). A medida que a elevação dos
Andes se intensificava uma área de lagos e regiões alagadas na Amazônia se formava, sendo
colonizados  por  espécies  endêmicas  de  invertebrados  (moluscos  e  ostracodes)
(WESSELINGH, e SALO, 2006), também foi um momento em que houve uma diversificação
da fauna incluindo gaviões, jacarés, tartarugas e répteis.
1.3 Regionalização biótica da América do Sul: principais propostas
A regionalização biótica do continente sul-americano foi e continua sendo alvo de
inúmeras  pesquisas  biogeográficas.  Durante  os  últimos  150  anos  foram  feitas  diversas
análises  biogeográficas  para  regionalização  da  biota  levando em consideração  os  padrões
ecológicos e evolutivos. Todas estas divisões são influenciadas pelas percepções dos autores
sobre elementos físico-climáticos locais, metodologias próprias (muitas vezes não explícitas)
bem  como  quais  são  só  objetos  biológicos  utilizados  para  regionalização  baseado  em
ocorrências, seja de regiões entre bacias hidrográficas, seja utilizando os biomas ou zonas
fitogeográficas como delimitações iniciais (ex. CABRERA e WILLINK, 1973; CRISCI et al.,
1991;  CROIZAT,  1960;  FITTKAU,  1969;  JEANNEL,  1942,  1967;   KUSCHEL,  1964b;
MONROS, 1958; MORRONE, 2013; MULLER, 1979; RAPOPORT, 1968; SANMARTIN e
RONQUIST, 2004; SKOTTSBERG, 1960; TAKHTAJAN, 1969).
A tabela  abaixo  apresenta  de  forma  objetiva  os  diversos  estudos  e  propostas  de
regionalização feitas ao longo dos últimos anos no continente.
18
Tabela 1. Propostas de regionalização para a América do Sul.
Proposta de
regionalização
(Morrone, 2006)
Sclater
(1858)
Cabrera e
Yepes
(1940)
Fittkau
(1969)
Sick
(1969)
Cabrera e
Willink
(1973)
Ringuelet
(1975)
Ab' Sáber
(1977)
Rivas-
Martínez e
Tovar (1983)
Dinerstein
et al.,
(1995)
Chocó Sub-região
Brasileira
Incásico Incásico Andes Seten-
trionais
Pacífica Norte-
Pacífica
Andes
Equatoriais
Caribenho-
Amazônico
Norte  dos
Andes
Maracaibo Sub-região
Brasileira
Savânico Caquetío Orinoco Venezuelana Maracaibo ? Caribenho-
Amazônico
Orinoco
Costa
Venezuelana
Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Orinoco Venezuelana Orinoco Caribe-
Guajira
Caribenho-
Amazônico
Orinoco
Madalena Sub-região
Brasileira
Incásico Incásico Andes
Setentrionais
;
Alto andina Madalena ? Caribenho-
Amazônico
Norte  dos
Andes
Llanos
Venezuelanos
Sub-região
Brasileira
Incásico Caquetío Andes Seten-
trionais;
Venezuelana Orinoco Caribe-
Guajira
Caribenho-
Amazônico
Orinoco
Oeste do Equador Sub-região
Brasileira
Incásico Andes Andes  Cen-
trais
Pacífica Guayas Andes
Equatoriais
Páramo Norte  dos
Andes
Equador Árido Sub-região
Brasileira
Incásico Andes Andes
Centrais
Pacífica Guayas Andes
Equatoriais
Páramo Norte  dos
Andes
Tumbes-Piura Sub-região
Brasileira
Incásico Andes Andes
Centrais
Pacífica Guayas Desertos
Costeiros
Pacíficos
Deserto
Pacífico
Andes
Centrais
Napo Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia:
Amazonas Equatorial
Amazônico:
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Imerí Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia:
Amazonas Equatorial
Amazônico:
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Guiana Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Terras  altas
da Guiana
Guiana Guiana Roraima-
Guianense
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Guiana Úmida Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Terras  altas
da G u ia na
Guiana Guiana Roraima-
Guianense
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Roraima Sub-região
Brasileira
Tupi Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia
Amazonas Roraima-
Guianense
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
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Amapá Sub-região
Brasileira
Tupi Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia
Amazonas Equatorial
Amazônico
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Ucayali Sub-região 
Brasileira
Andino Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia
Amazonas Equatorial
Amazônico
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Madeira Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia
Amazonas Equatorial
Amazônico
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Tapajós-Xingu Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia
Amazonas Equatorial
Amazônico
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Pará Sub-região
Brasileira
Amazônico Hileia Amazonas Amazônica
ou Hileia
Amazonas Equatorial
Amazônico
Caribenho-
Amazônico
Amazônia
Pantanal Sub-região
Patagônica
Tropical Bororo Planícies  do
Mamoré
Amazônica
ou Hileia
Alto Paraguai Pantanais chaquenhas América
do  Sul
Oriental
Yungas Sub-região
Brasileira
Incásico  e
Andino
Andes Andes  Cen-
trais
Yungas Norte-Andina Cordilheiras
andinas
Caribenho-
Amazônico
Andes
Centrais
Caatinga Sub-região
Brasileira
Tropical Cariri Terras  altas
do Brasil
Caatinga Nordeste  do
Brasil;
Caatingas Caatinga América
do  Sul
Oriental
Cerrado Sub-região
Brasileira
Tropical Bororo Terras  altas
do Brasil
Cerrado São
Francisco
Cerrados chaquenhas América
do  Sul
Oriental
Chaco Sub-região
Brasileira
Subandino Subandina Grande
Chaco
Chaquenha Párano-
Platense
Chaco
Central:
chaquenhas América
do  Sul
Oriental
Pampa Sub-região
Brasileira
Pampásico Pampa Pampas Pampeana Párano-
Platense
Pampa
Odidental
chaquenhas Sul  da
América  do
Sul
Floresta  Atlântica
Brasileira
Sub-região
Brasileira
Tupi Tupi Terras  altas
do Brasil
Atlântica Rios
Costeiros  do
Sudeste  do
Brasil
Tropical
atlântico
Páramo América
do  Sul
Oriental
(Cont.)
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Floresta
Paranaense
Sub-região
Brasileira
Subtropical Guarani Terras  altas
do Brasil
Paranaense: Alto Paraná; Tropical
atlântico
Caribenho-
Amazônico
América
do  Sul
Oriental
Floresta  de
Araucaria
angustifólia
Sub-região
Brasileira
Subtropical Guarani Terras  altas
do Brasil
Paranaense: Alto Paraná; Planaltos
Sub-
brasileiros
Caribenho-
Amazônico
América
do  Sul
Oriental
Páramo
Norandino
Sub-região
Patagônica
Savânico Andes Andes
Centrais;
Páramo Párano-
Platense
Páramos Páramo Norte  dos
Andes
Deserto  Peruano
Costeiro
Sub-região
Patagônica
Savânico Andes Andes
Centrais;
Deserto Norte-Andina Desertos
Costeiros
Pacíficos
Chilena
Central
Andes
Centrais
Puna Sub-região
Patagônica
Subandino Andes Andes
Centrais;
Punenha Norte-Andina Punas  e
Desertos  de
Cordilheira
dos  Andes
Centrais
Chilena
Central
Andes
Centrais
Atacama Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes
Austrais.
Deserto Chilena Desertos
Costeiros
Pacíficos
Chilena
Central
Andes
Centrais
Coquimbo Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes  Aus-
trais.
Chilena
Central
Chilena Desertos
Costeiros
Pacíficos
Chilena
Central
Andes
Centrais
Santiago Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes
Austrais.
Chilena
Central
Chilena Desertos
Costeiros
Pacíficos
Chilena
Central
Andes
Centrais
Ilhas  Juan
Fernández
Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes
Austrais.
Subantártica: Chilena Desertos
Costeiros
Pacíficos
Chilena
Central
Sul  da
América  do
Sul
Maule Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes
Austrais.
Chilena
Central
Chilena Desertos
Costeiros
Chilena
Central
Andes
Centrais
(Cont.)
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Floresta
Valdiviana
Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes
Austrais.
Chilena
Central
Chilena Desertos
Costeiros
Pacíficos
Chilena
Central
Andes
Centrais
Floresta
Magellanica
Sub-região
Patagônica
Patagônico Patagônia Patagônia 
Oriental
Patagônica Patagônica. Patagônico Patagônica Sul  da
América  do
Sul
Páramo  Maga
lhânico
Sub-região
Patagônica
Chileno Chile Andes
Austrais.
Subantártica: Chilena Tundras
Subantárticas
Chilena
Central
Andes
Centrais
Patagônia Central Sub-região
Patagônica
Patagônico Patagônia Patagônia 
Oriental
Patagônica Patagônica Patagônico Patagônica Sul  da
América  do
Sul
Patagônia
Subandina
Sub-região
Brasileira
Patagônico Patagônia Patagônia 
Oriental
Patagônica Patagônica Patagônico Patagônica Sul  da
América  do
Sul
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1.4 América do Sul: ambientes fluviolacustres
A América do Sul concentra em seu território uma das maiores bacias fluviais,
estima-se que a região hidrográfica Amazônica abriga a maior diversidade de peixes de
água doce do planeta (LÈVÊQUE  et al., 2008),  estima-se que o território possua até
10%  das  espécies  do  mundo  (MITTERMEIER  et  al., 2002),  além  da  reconhecida
biodiversidade  de  outras  regiões  como  a  Mata  Atlântica,  considerada  um  dos  25
hotspots mundiais  da  biodiversidade  abrigando  aproximadamente  mais  de  8.000
espécies endêmicas de plantas vasculares, anfíbios, répteis, aves e mamíferos (MYERS
et al., 2000), onde se faz presente grandes bacias hidrográficas (Rio Doce, Paraíba do
Sul, Jequitinhonha, Paraná, Uruguai, São Francisco, entre outras). A região do Cerrado,
abriga mais de 10.000 espécies de plantas, sendo 4.400 endêmicas, 837 espécies de aves
(29 endêmicas), 161 de mamíferos (19 endêmicas), 150 de anfíbios (45 endêmicas) e
120 de répteis  (24 endêmicas)  (ALHO, 2005). Além do Pantanal,  que cobre grande
parte da bacia do alto rio Paraguai, sendo considerado a maior área úmida do mundo,
porém sua fauna e flora são extremamente dependentes da Amazônia, Mata Atlântica,
Chaco e principalmente Cerrado (HARRIS et al., 2005a).
As bacias hidrográficas são  um importante referencial no estudo dos padrões
de distribuição  dos  seres  vivos  por  apresentar  uma alta  biodiversidade,  assim como
características  climáticas  e  fisiográficas  diversificadas  (GOLDANI  e  CARVALHO,
2003), com uma enorme diversidade de vários grupos de organismos. Diante da alta
diversidade presente nas bacias hidrográficas deste continente, vários autores estiveram
e estão empenhados em reconhecer as divisões biogeográficas fluviolacustres para os
mais diversos organismos presentes na região sul-americana. 
Buscando entender o padrão de distribuição das espécies fluviolacustre dessa
região e levando em conta áreas de endemismo (número de espécies exclusivas de uma
determinada região) algumas propostas foram feitas. A primeira delas foi sugerida por
Wallace (1852), onde a Amazônia aparece dividida em 4 províncias: Guiana, Equador,
Peru e Brasil, tais áreas foram apoiadas nas bordas dos rios Amazonas-Solimões, Negro
e Madeira (SILVA e GARDA, 2016). Haffer (1969), embora estudou distribuição de
aves, utilizou as drenagens da Bacia Amazônica como barreiras biogeográficas, propôs
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6 áreas  de endemismo:  Guiana,  Imeri,  Napo,  Inambari  Rondônia  e  Belém.  Cracraft
(1985), utilizando uma metodologia mais explícita com aves chegou a mesma conclusão
que Haffet (1969), no entanto reconhecendo uma área de endemismo a mais, entre os
rios  Tocantins  e  Tapajós.  Abell  et  at., (2008)  propôs  mais  de  400 regiões  globais,
baseado  em dados  ictiológicos  prévios  na  literatura,  apontando  52 ecorregiões  para
América  do  Sul.  No  entanto,  esse  estudo  não  aponta  as  razões  de  escolha  para
delimitação das “ecorregiões”. Recentemente, Dagosta e DePinna (2017) ao estudarem
a biogeografia  dos  peixes  amazônicos  reconheceram 29 áreas  de endemicidade,  são
elas: Upper Tocantins, Araguaia, Lower Tocantins, Upper Xingu, Iriri, Lower Xingu,
Teles  Pires,  Juruena,  Tapajós,  Jamanxim,  Mamoré,  Guaporé,  Beni-Madre  de  Dios,
Middle-Lower Madeira, Madeira Shield Tributaries, Purus, Juruá, Ucayali,  Marañon-
Nanay, Napo-Ambyiacu, Putumayo, Japurá, Negro, Branco, Urubu-Uatumã, Trombetas,
Jari,  Amazonas  main  channel  e  Amazonas  Estuary.  Além da  região  amazônica,  as
bacias do sul do continente foram analisadas por Morrone e Lopretto (2001) utilizando
crustáceos  decapodas  de água doce.  Os autores  encontraram 8 áreas:  Central  Chile,
Southern Chile, Endorheic Subandean region, Extra-andean Patagonia, North western
Argentina, Paraguay-Parana Rivers, Uruguay River e o Southern Brazil. Dessa forma,
percebe-se que os estudos, embora importantes, são muito menores que as propostas de
regionalização puramente baseada em organismos continentais.
Por que a regionalização fluviolacustre é importante? Drenagens estão sujeitos
aos  mesmos  eventos  históricos  e  ecológicos  que  os  ambientes  continentais,  embora
apresentam resultados diferentes. E o próprio padrão de riqueza é um efeito de eventos
históricos decorrente de processos ecológicos e históricos complexos, contínuos através
do tempo geológico nessa região (RIBEIRO et al., 2011). Mas, ao observar as propostas
anteriores não há uma hipótese holística de endemismo para a América do Sul – isto é,
levando  em  conta  o  maior  número  de  táxons  possíveis.  Isso  vale  igualmente  para
padrões de rios e outros corpos de águas continentais.
Pelo  exposto,  vemos  que  há  alguns  vieses  nos  estudos  em  biogeografia
fluviolacustre: a) escolhe-se apenas um grupo de organismos, que em grande parte está
relacionado a peixes; b) a falta de uma visão mais abrangente, onde diversos organismos
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de diferentes grupos, mas que dividem o hábito aquático não foram utilizados de forma
na organização de áreas de endemicidade; c) a ausência de uma metodologia única que
abarque  todas  as  regiões  fluviolacustres.  Dessa  forma,  abre-se  aqui  uma  área  não
explorada ainda: a determinação de áreas de endemicidade em ambientes fluviolacustres
da América do Sul. Nossa proposta aqui é baseada em formular hipóteses  apriori de
distribuição de diversos organismos que habitam estritamente rios e lagos na América
do Sul. Além de servir como hipóteses primárias biogeográficas,  identificar áreas de
endemicidade são importantes nas estratégias de políticas e tomadas de decisões que
envolvam projetos de conservação – implícito no “valor da conservação”, referido por
Wallert  et  al.,  (2011)  para  áreas  em  que  o  maior  número  de  elementos  bióticos
conjuntos possam avaliar os impactos em determinados habitas e determinar as políticas
de conservação de fato (veja também CARVALHO et al., 2017). Dessa forma, iremos
propor aqui uma tentativa de regionalização, bem como uma hierarquização das áreas
de endemicidade baseado em fauna fluviolacustre na América do Sul. Conjuntamente
avaliaremos uma hipótese de delimitação de rio em ecorregiões com fins ambientais e
sócio-políticos  pela  World  Wide  Fund  for  Nature  (WWF;  ABELL  et  al., 2008)  na
América do Sul, também com base no conceito de hierarquização. Para tal, dividimos a
presente dissertação em dois capítulos, sendo que em ambos utilizamos o método da
PAE (Análise de Parcimônia de Endemicidade) e métodos de agrupamento (índices de
similaridade), tentando reconhecer áreas e suas regionalizações, tanto em propostas de
Áreas de Endemicidade de rios e lagos para América do Sul (capítulo 1) e utilizando a
proposta de ecorregiões (capítulo 2). 
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Resumo
A América do Sul é reconhecida pela sua grande biodiversidade, concentra em seu terri-
tório uma das maiores bacias hidrográficas do mundo. Ao longo de milhares de anos, o
continente passou por diversos acontecimentos biogeográficos que transformaram suas
características climatológicas e geomorfológicas. Nesse sentindo, o objetivo deste estu-
do é formular hipóteses primárias de endemicidade com diversos organismos dulciaquí-
colas da América do Sul, tendo como base as principais bacias e sub-bacias hidrográfi-
cas ao longo do continente e utilizando métodos de simpatria estrita (PAE e sua varia-
ção PAE-PCE) e não estrita (análise de agrupamentos) que não exigem dados georefe-
renciados. Para tanto, busca-se reconhecer as áreas de endemismo, bem como a hierar-
quia dessa  áreas.  Dessa  forma,  o  levantamento  bibliográfico  dos  dados resultou  em
7.163 espécies fluviolacustres. As Análises de Parcimônia de Endemicidade (PAE) e
Eliminação Progressiva de Caracteres (PCE) indicaram cerca de 144 áreas de endemici-
dade para organismos fluviolacustres da América do Sul. Notou-se um grau de similari-
dade entre as bacias da região Nordeste, e entre as bacias da região Sul e Sudestes do
Brasil, além de regiões da Guiana e do Chile. Outro fator observado foi o alto índice de
endemismo da região Amazônica. Assim, é razoável presumir que a utilização do méto-
do PAE e PAE-PCE permitiu visualizar a hierarquização das áreas otimizando assim a
comparação da similaridade dessas mesmas áreas.
Palavras-Chave: Endemismo; Bacias Hidrográficas; Diversidade; PAE; Similaridade.
Abstract
South America is recognized for its great biodiversity, concentrates in its territory one
of the largest river basins in the world. Over thousands of years, the continent has un-
dergone several biogeographic events that have transformed its climate and geomorpho-
logical characteristics. In this sense, the objective of this study is to formulate primary
hypotheses of endemicity with several South American sweetness organisms, based on
the main basins and sub-basins throughout the continent and using strict sympathy me-
thods (PAE and its PAE- PCE) and not strict (cluster analysis) that do not require geore-
ferenced data. To do so, it seeks to recognize the areas of endemism, as well as the hie-
rarchy of these areas. In this way, the bibliographic data survey resulted in 7,163 fluvio-
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lacustres species.  The Analyzes  of Parsimony of Endemicity (PAE) and Progressive
Characterization Elimination (PCE) indicated about 144 areas of endemicity for fluvio-
lacustres organisms in South America. A degree of similarity was observed between the
basins of the Northeast region and between the basins of the South and Southeastern re-
gions of Brazil, as well as regions of Guyana and Chile. Another factor observed was
the high index of endemism of the Amazon region. Thus, it is reasonable to assume that
the use of the PAE and PAE-PCE method allowed visualizing the hierarchization of the
areas thus optimizing the comparison of the similarity of these same areas.
Keywords: Endemism; Watersheds; Diversity; PAE; Similarity.
INTRODUÇÃO
A América do Sul concentra em seu território uma das maiores bacias fluviais
do planeta, sendo as três principais:  Amazônica, Orinoco e Prata. A Bacia Amazônica
estima-se abrigar uma das maiores diversidades de organismos de água doce do mundo
(GÉRY, 1969; LOWE-MCCONNELL, 1999; LÈVÊQUE  et al., 2008), sendo que os
peixes na Bacia Amazônica representam até 10% das espécies do mundo (MITTER-
MEIER et al., 2002). Além do mais, temos a região Hidrográfica do rio São Francisco
que ocupa 7,5% do território brasileiro (ANA, 2018), ambas bacias caracterizadas por
uma fauna e flora diversas, além de bacias secundárias e sistemas lacustres apresentan-
do níveis expressivos de espécies endêmicas (MIRANDE et al., 2011; ARROYAVE et
al., 2013).
Neste contexto, as regionalizações podem contribuir para um melhor entendi-
mento acerca das características gerais de uma região, no entanto, elas possuem algumas
falhas quanto a sua formulação, o que torna difícil possíveis testes (RIBICHICH, 2002).
O estudo das áreas de endemicidade se torna uma opção viável, pois são consideras uni-
dades básicas em biogeografia (HAROLD e MOOI, 1994; HAUSDORF, 2002; CASA-
GRANDA e GROSSO, 2013), onde o endemismo (ou endemicidade) é definido como o
número de espécies exclusivas de uma determinada região, ou em uma leitura mais atu-
al, número mínimo de simpatrias (SANTANA e VARI 2010; NETO-LOWENBERG,
2010; CARVALHO, 2016). O reconhecimento de áreas de endemismo pode apresentar
de forma mais detalhada as relações de hierarquia (CRACRAFT, 1985) de uma determi-
nada região, pois, em última análise, o sistema hierárquico reflete padrões naturais (ES-
CALANTE; 2009; veja também CARVALHO, 2016),
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 Nesse âmbito, há várias propostas de  regionalização biótica para América do
Sul (SCLATER,1858; KUSCHEL, 1969; AB' SÁBER, 1977; RIVAS-MARTÍNEZ e
TOVAR, 1983; RIVAS-MARTÍNEZ e NAVARRO, 1994; MORRONE, 2011; MOR-
RONE, 2015; HE et al., 2017) com diversas propostas, abarcando desde regionalizações
fisiográficas   (MELLO-LEITÃO,  1937;  CABRERA  e  YEPES,  1940;  AB'
SÁBER,1977; RIBICHICH, 2002) até propostas que levam a presença de diversos ele-
mentos  bióticos  em diversos  habitats  (SICK,  1969;  CABRERA e  WILLINK, 1973;
MÜLLER, 1973; MORRONE, 2001, 2004, 2006). Dado que as bacias hidrográficas são
um importante referencial no estudo dos padrões de distribuição dos seres vivos devido
a sua alta diversidade e complexidade (GOLDANI e CARVALHO, 2003), as regionali-
zações fluviolacustre são tão importantes quanto as que levam em conta dados puramen-
te continentais. As propostas até então, estão relacionadas à ictiofauna (RINGUELET,
1975; ABELL et al., 2008; BUCKUP, 2011; LIMA e RIBEIRO, 2011; DAGOSTA e
DEPINNA, 2017), porém cabe ressaltar o estudo de ecorregiões global de Abell et al.,
(2008), que baseado em ocorrências prévias da literatura (DINERSTEIN et al., 1995),
vem sendo utilizado como base para diversos outros estudos em biodiversidade fluvial.
Embora o conceito de ecorregiões presente nos estudos de Abel et al., (2008)
seja importante, há problemas na sua utilização. Sua delimitação apriorística das regiões
baseados em elementos principalmente físicos do que somente bióticos pode ser um po-
tencial viés na identificação de endemicidade. Nesse sentido, análises que utilizem regi-
ões  menores  ou  quadrantes  em uma grade  como Parsimony Analysis  of  Endemsim
(PAE), Endemism Analysis (EA) ou Análises de agrupamento se apresentam como fer-
ramentas melhores. Os métodos PAE e EA são bem específicos com seus parâmetros,
baseados na maior quantidade possível de simpatrias estritas (MORRONE, 1994; SZU-
MIK, 2004; NIHEI, 2006). A PAE, mais especificamente, apresenta como vantagens a
sua  testabilidade  de  coocorrências  e  formação  de  hipóteses  primárias  de  homologia
apresentando uma ampla gama de estudos na Biogeografia Histórica nos anos 90 e 2000
(MORRONE, 2004; SIGRIST e CARVALHO, 2008). Por outro lado, a utilização de
métodos estatísticos de agrupamentos com ordenamento hierárquico, apesar das críticas
de sua utilização (ROSEN, 1992; MORRONE, 2004), apresentam uma visão de simpa-
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tria mais “relaxada”, obtendo áreas possíveis e testáveis, ainda que com menor acuidade
do que os métodos de simpatria estrita (CASAGRANDA et al., 2012; VAVREK, 2016).
Nosso objetivo aqui é formular hipóteses primárias de endemicidade com di-
versos organismos dulciaquícolas da América do Sul, tendo como base as principais ba-
cias e sub-bacias hidrográficas ao longo do continente e utilizando métodos de simpatria
estrita (PAE e sua variação PAE-PCE) e não estrita (análise de agrupamentos) que não
exigem dados georeferenciados. Para tanto, busca-se reconhecer as áreas de endemismo,
bem como a hierarquia dessa áreas. Além disso, espera-se que as informações aqui en-
contradas possam ser usadas em decisões de políticas de conservação, ainda mais em lo-
cais que têm sido amplamente utilizados em grandes projetos de usinas elétricas, usando
assim os potenciais de hidroeletricidade ao longo dos rios sul-americanos.
MATERIAL E MÉTODOS
A utilização do método PAE (Análise de Parcimônia de Endemicidade), pro-
posto incialmente por Rosen (1988) é justificado pela simplicidade em sua execução,
outro ponto importante é a forma de exibição da hierarquia dos táxons, ideal para quan-
do não possuímos todos os dados georeferenciados e por ser mais conservador na deter-
minação de áreas de endemicidade (ESCALANTE, 2015), pesando absolutamente as re-
giões de simpatria estrita, o que Papavero  et al., (1994) denominou de homopatria. A
PAE é uma metodologia explícita por considerar tacitamente a presença de no mínimo
dois táxons, condição mínima para simpatria, além disso, é o um dos métodos mais uti-
lizados para hierarquização de áreas (GARZÓN-ORDUÑA, 2008). Apesar das restri-
ções ao método que alguns críticos apontaram (HUMPHRIES, 1989; BISCONTI et al.,
2001; BROOKS e VAN VELLER, 2003; SANTOS, 2005), a PAE ainda pode ser utili-
zado como áreas de hipóteses primárias de relações históricas (NIHEI, 2006), funcio-
nando como base de teste de hipóteses de relação entre as áreas (CRACRAFT e PRUM
1988; BATES et al., 1998).
Após a análise com a PAE, o conjunto de dados é rearranjado pelo método da
Eliminação Progressiva de Caracteres (PAE-PCE), (LUNA-VEGA et al., 2000; GAR-
CÍA-BARROS  et al., 2002; GARCÍA-BARROS, 2003) que consiste na aplicação de
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análises sucessivas de parcimônia, buscando eliminar todas as sinapomorfias que defi-
nem os clados da área. Este procedimento resulta em grupos alternativos de áreas para o
arranjo mais parcimonioso, o que torna útil para determinar áreas de endemicidade que
podem ser ignoradas nas primeiras análises com a PAE.
Delimitação de bacias
As bacias utilizadas (drenagens) foram escolhidas pela área média de 600.000
km2, bem como pela hierarquia da drenagem, até três ordens (sensu STRAHLER, 1952)
acima da drenagem principal em sub-bacias que comportem o tamanho médio 600.000
km2. Caso as drenagens de segunda ordem apresentarem as mesmas dimensões que a
drenagem de primeira ordem, ambas serão entendidas como bacias separadas (ex: Rio
das Velhas e São Francisco-MG, que apresentam dimensões semelhantes). Uma vez es-
tabelecida as bacias de análise, estas serão chamadas de áreas primárias (PA’s). Caso
uma, duas ou mais PA´s apresentarem sinônimas (com a mesma distribuição de táxons
na matriz) e obrigatoriamente adjacentes (PA’s compartilhando a mesma bacia) então
elas serão consideradas apenas uma única PA. Neste caso temos as seguintes redes de
drenagens: a) Paraíba do Sul-RJ, Pomba e Paraibuna; b) Iriri e Xingu; c) Alto e Baixo
Araguaia; d) Alto e Baixo Tocantins. As drenagens pacíficas do Peru e da Colômbia fo-
ram consideradas como unidades distintas para efeitos práticos. As drenagens costeiras
atlânticas  menores,  com dados insuficientes  ou conflitantes,  não foram consideradas
para o estudo. Desta forma, as menores drenagens do Atlântico Leste brasileiro, dos rios
menores da Patagônia, os rios menores do Amapá e da maioria da costa seca do Peru e
do Chile foram excluídas. As bacias endorreicas aqui consideradas são: Andes bolivia-
nos (ao longo do lago Titicaca e alguns rios menores nas terras altas do Peru) e o Lago
Valência (Venezuela).
Grupos selecionados para o estudo
Selecionamos animais que apresentam obrigatoriamente pelo menos uma parte
da vida exclusivamente em ambientes fluviolacustres, sendo excluídos grupos com mais
da metade do período de vida fora do ambiente aquático, ou que se apresentem eventu-
almente durante todo período de vida em ambiente terrestre, tais como anfíbios e quelô-
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nios. Grupos como coepépodos e oligoquetas driliídeos foram excluídos devido ao seu
conhecimento taxonômico ainda conflitante. Entre os grupos escolhidos (Tabela 2), fo-
ram excluídas espécies que se apresentarem como: a) amplilocadas, espécies que possu-
em e/ou apresentam ampla distribuição para a América do Sul; b) localização duvidosa,
ou má localização, sem referência em gazeteers atuais; c) única localização, sem serem
citadas nos últimos 30 anos, com descrições sem figuração ou figuração deficiente e/ou
localização duvidosa ou má localização. 
Tabela 2: Grupos selecionados para o presente estudo. Nomes entre parênteses significa táxons abaixo de
Ordem trabalhados aqui. *O termo “Classe” aqui é relacionado a forma clássica taxonômica, não obede-
cendo a classificação cladística. Essa divisão foi escolhida apenas para efeito didático.
Filo Classe* Ordem
Vertebrata Peixes Acipenseriformes; Anguilliformes; Atheriniformes; Ba-
trachoidiformes; Beloniformes; Carcharhiniformes; Cha-
raciformes; Clupeiformes; Cypriniformes; Cyprinodonti-
formes; Gobiesociformes; Gymnotiformes; Lepidosire-
niformes; Mugiliformes; Myliobatiformes; Osmerifor-
mes; Osteoglossiformes; Perciformes; Pleuronectifor-
mes; Petromyzontiformes; Pristiformes; Salmoniformes; 
Siluriformes; Synbranchiformes; Syngnathiformes; Te-
traodontiformes
Arthropoda Hexapoda Trichoptera; Megaloptera; Coleoptera 
(Gyrinidae; Noteridae; Hydroscaphidae; Lutrochidae; 
Psephenidae) e Hemiptera (Nepidae; Belastomatidae
Notonectidae
Crustacea Decapoda (Trichodactylidae; 
Pseudothelphusidae; Aeglidae; Atyidae 
Mollusca Gastropoda Heterobranchia (Planorbidae)
Bivalvia Paleoheterodonta; Heterodonta
O levantamento dos dados dos referidos grupos foi feito inicialmente por pro-
cura  bibliográfica,  catálogos  online  (CAS  –  California  Academy  of  Sciences
(https://www.calacademy.org/),  Fishbase  (http://www.fishbase.org/search.php),  IUCN
(http://www.iucnredlist.org/) GBIF (https://www.gbif.org/)) preferencialmente na publi-
cação dos últimos check-list, bem como em coleções tradicionais (American Museum of
Natural  History  (https://www.amnh.org/),  Field  museum  (https://www.fieldmu-
seum.org/), MZUSP - Museu de Zoologia da USP (http://www.mz.usp.br/)) quanto em
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base de dados mantidas por sociedades científicas, ITIS (https://www.itis.gov/), Mussel
Project (http://mussel-project.uwsp.edu/)) foram consultados paralelamente. 
Construção da matriz de dados
O levantamento dos dados resultou no total de 7.163 espécies dulciaquícolas
distribuídas em oito grupos estudados: 5.374 Peixes, 690 Trichoptera, 470 Hemiptera,
229 Coleópteros, 121 Gastrópodes, 115 Crustáceos, 105 Bivalves e 59 Megaloptera, que
estão distribuídas em 248 ambientes fluviolacustres (PA’s) analisados neste estudo.
Após a listagem dos dados das espécies, foi realizada a construção da matriz de
dados a  partir  da  utilização do programa Mesquite© (MADDISON e MADDISON,
2009).
Análise de Máxima Parcimônia
Posteriormente foi realizado uma análise para cada grupo ("Peixes", "Hexapo-
da", "Crustacea", "Gastropoda" e "Bivalvia") e uma análise para todos os grupos em
conjunto, utilizado os algoritmos de parcimônia no programa Tree Analysis Using New
Technology - TNT, versão 1.1 (GOLOBOFF, 1999), com estratégia de busca TBR, com
alto número de replicações. Logo em seguida, o cladograma de consenso foi visualizado
utilizando o programa WinClada (NIXON, 2002).
Cálculo de endemicidade
A partir da visualização das matrizes no programa Winclada (NIXON, 2002),
foi possível constatar as sinapomorfias (ocorrências únicas para o mesmo grupo hierar-
quizado) e homoplasias (ocorrências para grupos distantes ou não hierarquizados) que
cada PA’s apresentou. Além do mais, tomando como base a metodologia de Huang et
al., (2016) para calcular a diversidade de plantas da China, na qual basearam-se somente
na riqueza de espécies (sinapomorfias) por unidade florística, não levando em conside-
ração as espécies homoplásticas. Aqui representamos o índice pela soma de cada sina-
pomorfia (valor 1) e homoplasias (que repesadas pelo valor do índice de consistência;
ic), normalizado pelo maior valor encontrado. Dessa forma, é possível contabilizar as
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espécies de cada PA’s. Como há diferenças de magnitudes entre os valores, recomenda-
mos representar o valor final como logaritmos. A ideia de utilizar as homoplasias repe-
sadas pelos seus respectivos ic´s aqui (i.e., espécies com ocorrência em mais de uma
área não pertence a mesma hierarquização) justifica-se pois são táxons que carregam in-
formação de distribuição, mas são desprezados em uma visão de simpatria estrita. Por
outro lado, sua utilização com mesmo peso dos táxons verdadeiramente endêmicos viola
o próprio princípio de endemicidade.  Logo o próprio ic é interessante,  pois revela o
quanto ele não está participando das propostas de hierarquizações (ex, táxons com ocor-
rências em diversas hierarquizações deverá ter um peso mínimo; táxons com participa-
ção mais restrita deverá ter ic´s maiores). De uma certa forma, há similaridades com o
uso de homoplasias aqui com o índice de endemicidade de Szumik et al., (2004) dentro
do contexto de “Endemicity Analysis” (NDM) (Szumik et al., 2002; 2004), onde ocor-
rência extra a área inferida com peso geralmente menor a ocorrência dentro da área. No
entanto, no NDM a procura do conjunto de áreas é dinâmica ao cálculo dos índices, en-
quanto na nossa análise o cálculo é a posteriori, uma vez que as áreas são prédefinidas.
Também utilizamos os valores deste índice de endemicidade dividido pela área total de
cada PA’s.
Análise de agrupamento 
Para se medir a diversidade e verificar o grau de similaridade entre bacias hi-
drográficas,  foram utilizados  os  índices  de  similaridade  de  Sorensen  (SORENSEN,
1948; WOLDA, 1981) e Kulczynski (KULCZYNSKI, 1927; VÁZQUEZ e SIMBER-
LOFF, 2003). Diferente de outros índices de similaridade (e.g. Índice de Jaccard), as
fórmulas de ambos índices privilegiam ocorrências e coocorrências,  não levando em
conta ausências, o que torna propenso a análise biogeográfica (VÁZQUEZ e SIMBER-
LOFF, 2003). Desta forma, foi construída uma matriz de presença e ausência, utilizando
os índices (coeficientes de similaridade) de Sorensen e Kulczynski através do software
Past 2.17 (HAMMER  et al., 2001). Por meio das análises feitas pelo programa Past
2.17, foi possível visualizar o grau de similaridade entre as bacias (PA’s).
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RESULTADOS
Após as análises de parcimônia, as topologias resultantes em diversas análises
(tanto “todos os grupos” quanto cada grupo individualmente) tiveram baixa resolução,
com índices de consistência relativamente semelhantes, variando entre 0,4 e 0,5 (Todos
os grupos, Consenso de 21 topologias, número de passos: 12.846, IC: 50; Peixes Con-
senso de 41 topologias, número de passos: 10.205, IC: 48; Trichoptera Consenso de 41
topologias, número de passos: 12.54, IC: 43; Hemiptera Consenso de 9 topologias, nú-
mero de passos: 819, IC: 51; Coleópteros Consenso de 101 topologias, número de pas-
sos: 352, IC: 56; Megaloptera Consenso de 101 topologias, número de passos: 70, IC:
77; Crustáceos Consenso de 5 topologias, número de passos: 139, IC: 70; Gastrópodes
Consenso de 21 topologias, número de passos: 242, IC: 50 e Bivalves Consenso de 41
topologias,  número de passos: 305, IC: 34).
Todas as redes de drenagens foram consideradas áreas de endemicidade válida
(exceto rio Forquilha e rio Pinturas). A partir das análises realizadas com a PAE, ob-
teve-se a hierarquização de 14 áreas de endemicidade (AE), envolvendo principalmente
as bacias do Norte e Sul da América do Sul (figura 3), além das análises PAE e PAE-
PCE que indicaram um total de 144 áreas de endemicidade (hierarquizadas ou não) para
organismos fluviolacustres do continente (Figuras 4-14).
Entre os padrões de hierarquia, temos as regiões: 1. Araranguá, Mampituba e
Tramandaí; 2. Pacífico Colombiano, Guayas, Tumbes, Zamora/Santiago e Esmeraldas;
3. Das Velhas e São Francisco-MG; 4. Paraíba do Sul (SP e RJ); 5. Guaíba e Jacuí; 6.
Alto e Baixo Uruguai, Paraguai leste e Alto e Baixo Paraná; 7. Essequibo e Orinoco; 8.
Coppename, Mana, Cayena e Maroni; 9. Caquetá/Japurá, Médio Amazonas e Rio Ne-
gro; 10. Xingu e Tapajós; 11. Baixo Amazonas e Trombetas; 12. Tocantins e Araguaia;
13. Magdalena e Cauca; 14. Madre de Dios, Beni, Mamoré e Madeira (Figura 2).
Os  resultados  PAE-PCE apresentaram  padrões  de  hierarquização  parecidos
com as análises PAE, porém com algumas mudanças. Houve a inclusão das bacias do
Tietê e Iguaçu as áreas do Paraná, Paraguai e Uruguai, O Médio Amazonas deixa de
pertencer  ao Rio  Negro-Caquetá-Japurá e  passa ser  próximo do Orinoco (figura 3).
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Cabe ressaltar que as análises PAE-PCE resultaram em 8 AE, sendo 3 AE para peixes e
5 AE para todos os grupos juntos (figuras 13-14).
Examinando os índices de endemicidade, foi possível notar que os maiores ní-
veis de endemismo estão presentes nas áreas hierarquizadas, exemplo: Médio Amazo-
nas, Orinoco, Alto Paraná, Baixo Amazonas, Tocantins, Magdalena e São Francisco-
MG (S1).
Ao investigar a similaridade entre todas as bacias hidrográficas (PA’s), utili-
zando os índices de Sorensen e Kulczynski, ambos apontam as bacias do nordeste brasi-
leiro (Catu e João de Tiba) bem similares entre si, alcançando índices de até 0,66 (So-
rensen) e 0,75 (Kulczynski). Já as bacias da região Sul (Tramandaí, Mampituba e Ara-
ranguá) do Brasil possuem índices de 0,52 (Sorensen) e 0,52 (Kulczynski). Semelhantes
também são as bacias do Suriname e Guiana Francesa (Maroni e Mana), com índices de
0,52 (Sorensen) e 0,60 (Kulczynski), por fim as bacias do Chile apresentam similarida-
de razoável (Atacama e Maullín) com índices 0,4 (Sorensen) e 0,62 (Kulczynski)(S2-3).
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Figura 2. Cladograma PAE com o padrão de hierarquização encontrado para as Áreas Primárias (PA) com todos os grupos juntos para a América 
do Sul. Retângulos pretos representam o número de sinapomorfias de cada PA.
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Figura 3. Cladograma PAE-PCE com o padrão de hierarquização encontrado para Áreas Primárias (PA)
com todos os grupos juntos para a América do Sul. Retângulos pretos representam o número de sinapo-
morfias de cada PA.
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Figura 4. Mapa com as 88 áreas de endemicidade todos os grupos juntos. Linhas tracejadas re-
presentam grupos hierarquizados, mostrados na Figura 2. 1. Altiplano boliviano; 2. Alto Amazo-
nas; 3. Alto e Baixo Paraná; 4. Alto e Baixo Paraná e Paraguai leste; 5. Alto Rio Grande/MG; 6.
Alto Rio Negro; 7. Alto Tietê; 8. Alto Uruguai; 9. Alto e Baixo Uruguai, Alto e Baixo Paraná,
Paraguai leste; 10. Andes Argentino; 11. Andes Boliviano; 12. Apure; 13. Araguaia; 14. Araran-
guá, Tramandaí, Mampituba; 15. Atrato; 16. Baía de Guanabara; 17. Baixo Amazonas; 18. Baixo
Amazonas e Trombetas; 19. Baixo Paraná e Baixo Uruguai; 20. Baixo Rio Negro; 21. Baixo
Uruguai; 22. Baixo Uruguai, Paraguai leste, Baixo e Alto Paraná; 23. Baixo, Médio e Alto Ama-
zonas; 24. Beni; 25. Berbice; 26. Bermejo; 27. Biobío; 28. Branco/RR; 29. Cachoeira; 30. Ca-
quetá/Japurá; 31. Caquetá/Japurá, Médio Amazonas, Alto Rio Negro e Napo; 32. Caribe Colom-
biano; 33. Caribe Venezuelano; 34. Cauca; 35.Cayena; 36. Cayena, Mana e Maroni; 37. Chubut;
38. Comté; 39.Coppename; 40. Coppename, Cayena, Mana e Maroni; 41. Corentyne; 42. Cuba-
tão; 43. Das Velhas; 44. Das Velhas e São Francisco/MG; 45. Doce/MG; 46. Essequibo; 47. Es-
sequibo e Orinoco; 48. Esteros; 49. Guaíba, Jacuí e Alto Uruguai; 50. Guamá; 51. Guanipa; 52.
Guaviare; 53. Huallaga; 54. Iguaçu; 55. Itacaiúnas; 56. Ivaí; 57. Jacuí; 58. Jacuí e Guaíba; 59. Ja-
guaribe; 60. Jequitinhonha; 61. Lago Titicaca; 62. Lagoa dos Patos; 63. Lagoa dos Patos, Baixo
Uruguai, Alto e Baixo Paraná e Paraguai Leste; 64. Limay; 65. Macacu; 66. Macaé; 67. Madeira;
68. Madeira, Mamoré, Madre de Dios e Beni; 69.  Madre de Dios; 70. Magdalena e Cauca; 71.
Magdalena; 72. Maipo; 73. Mamoré e Beni; 74. Mamoré e Madeira; 75. Mantiqueira; 76. Lago
Maracaibo; 77. Maranhão; 78. Marañón; 79. Maroni; 80. Maule; 81. Maule e Biobío; 82. Médio
Amazonas; 83. Meta; 84. Mucuri; 85. Napo; 86. Oiapoque; 87. Orinoco; 88. Orinoco e Alto Rio
Negro; 89. Orinoco e Apure; 90. Pacifico Colombiano; 91. Pacifico Colombiano e Atrato; 92.
Pacifico Peruano; 93. Pacoti; 94. Paraguaçu; 95. Paraguai leste; 96. Paraguai Leste e Baixo Para-
ná; 97. Paraguai Oeste; 98. Paraíba; 99. Paraíba do Sul/RJ; 100. Paraíba do Sul/RJ e Doce/MG;
101. Paraíba do Sul/RJ e Paraíba do Sul/SP; 102. Paraíba do Sul/SP; 103. Paranaguá; 104. Para-
naíba; 105. Paranapanema; 106. Paraopeba; 107. Parati; 108. Parnaíba; 109. Pastaza; 110. Pasta-
za e Napo; 111. Preto; 112. Purus; 113. Putumayo; 114. Ribeira de Iguape; 115. Rio Grande/SP;
116. San Juan; 117. São Francisco/BA; 118. São Francisco/MG; 119. Saramacca; 120. Sauanha;
121. Solimões; 122. Suriname; 123. Tapajós; 124. Teles Pires; 125. Tietê; 126. Tocantins; 127.
Tocantins e Araguaia; 128. Trombetas; 129. Ucayali; 130. Una (Nordeste); 131. Valdívia; 132.
Vermelho; 133. Xingu;  134. Xingu e Tapajós; 135. Zamora/Santiago;  136. Zamora/Santiago,
Guayas, Tumbes e Esmeraldas; 137. Zamora/Santiago, Guayas, Tumbes, Esmeraldas e Pacifico
Colombiano; 138. Caquetá/Japurá e Alto Rio Negro; 139. Magdalena e Lago Maracaibo; 140.
Maroni, Mana, Cayena, Essequibo, Médio Amazonas e Orinoco; 141. Coppename e Saramacca;
142. Comté, Oiapoque, Corretyne, Maroni, Mana, Cayena, Essequibo, Médio Amazonas e Ori-
noco; 143. Paraíba do Sul/SP e Ribeira de Iguape; 144. Iguaçu, Tietê, Baixo Uruguai, Paraguai
leste, Alto e Baixo Paraná.
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Figura 5. Mapa com as 81 áreas de endemicidade para Peixes. Linhas tracejadas representam grupos hie-
rarquizados. (Legenda igual figura 4)
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Figura 6. Mapa com as 45 áreas de endemicidade Trichoptera. Linhas tracejadas representam grupos hie-
rarquizados. (Legenda igual figura 4)
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Figura 7. Mapa com as 8 áreas de endemicidade Megaloptera. Linhas
tracejadas representam grupos hierarquizados (Legenda igual figura 4)
Figura 8. Mapa com as 11 áreas de endemicidade Coleóptera.
Linhas  tracejadas  representam  grupos  hierarquizados
(Legenda igual figura 4)
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Figura  9.  Mapa  com as  8  áreas  de  endemicidade  Hemiptera.
Linhas tracejadas representam grupos hierarquizados
(Legenda igual figura 4)
Figura 10. Mapa com as 8 áreas  de endemicidade Crustáceos.
Linhas tracejadas representam grupos hierarquizados
(Legenda igual figura 4)
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Figura 11. Mapa com as 6 áreas de endemicidade Bivalves. Linhas trace-
jadas representam grupos hierarquizados. (Legenda igual figura 4) 
Figura 12. Mapa com as 12 áreas de endemicidade Gastrópodes. Linhas
tracejadas representam grupos hierarquizados. (Legenda igual figura 4)
Figura 13. Mapa com a delimitação das 5 áreas de endemicidade PAE-PCE para todos os grupos 
(Legenda igual figura 4)
Figura 14. Mapa com a delimitação das 4 áreas de endemicidade PAE-PCE para Peixes
(Legenda igual figura 4)
DISCUSSÃO
Diante da ampla biodiversidade presente no continente, a PAE aplicada aqui
atendeu seu propósito, pois tal método permitiu visualizar a hierarquização das áreas
otimizando assim a comparação da similaridade dessas mesmas áreas, tornando possível
visualizar os graus de endemicidade para as regiões. Assim, a hierarquia das áreas pode
ser mais uma informação favorável na tomada de decisões relativas à conservação da bi-
odiversidade (LÖWENBERG-NETO e DE CARVALHO, 2004).
O emprego da PAE para delimitar ou propor áreas de endemismo é utilizado há
algum tempo por diversos autores (ÁVILA-PIRES,1995; FERNANDES  et al.,  1995;
SILVA e OREN, 1996; BATES et al., 1998; COSTA et al., 2000; RON, 2000), e isso se
dá em grande parte ao aperfeiçoamento de sua metodologia, na qual é empregada o uso
de quadrículas (MORRONE, 1994). Goldani e Carvalho, (2003) e Goldani et al., (2006)
ao realizarem uma PAE para investigar os padrões biogeográficos dos cercopídeos neo-
tropicais, determinaram 7 áreas de endemismo para a América do Sul, e ao estudar os
padrões  distribucionais  de  primatas  Neotropicais,  identificaram mais  5 áreas.  Assim
como Echternacht et al., (2011), ao realizarem revisões taxonômicas com espécies endê-
micas de plantas vasculares na cadeia do Espinhaço (Minas Gerais e Bahia), delimita-
ram 10 áreas endêmicas para a região.
A PAE-PCE recuperou novas hierarquias entre algumas drenagens (Figuras 3).
Tais relações como a hierarquização em que o Rio Negro aparece como grupo irmão do
rio Caquetá/Japurá, podem ser explicadas pela falta de georeferenciamento dos dados.
Ou por implicações históricas, pois algumas espécies de peixes que são comuns em toda
a Amazônia estão ausentes no Rio Negro, sendo tal rio mais relacionado ao Orinoco e
Essequibo (DAGOSTA e DEPINNA, 2017). Contudo, a utilização da PAE-PCE ainda é
algo pouco explorado, entretanto García-Barros  et al., (2002; 2003) concluíram que o
procedimento se mostrou útil ao estudar às distribuições geográficas de animais e plan-
tas na região Mediterrâneo Ocidental,  porém utilizando quadriculas, com áreas muito
menores do que o presente estudo.
O histórico em relação ao agrupamento de táxons para descrever os padrões de
distribuição no continente sul-americano, geralmente, é feito na maioria das vezes com
a utilização de grupos específicos, como: Abelhas (GARRAFFONI et al., 2017) Beija-
flores (OUVERNAY  et  al., 2018),  Peixes (DAGOSTA e DEPINNA, 2017;  LEMO-
POULOSA e COVAIN, 2018), porém ao incluir táxons não proximamente relacionados
entre si ou a utilização de mais de um táxon torna a análise mais eficiente (SIGRIST e
CARVALHO, 2008; CARVALHO, 2016).
Diante disso, as áreas aqui propostas utilizando o grupo dos peixes não difere
muito do que já foi proposto na literatura (LÓPEZ  et al.,  2008; LIMA e RIBEIRO,
2011; DAGOSTA e DEPINNA, 2017), uma vez que a utilização de peixes é algo bem
recorrente nas pesquisas biogeográficas, principalmente na região Amazônica. Neste es-
tudo, 60% das áreas de endemicidade (Figuras 4-14) propostas estão nas regiões hierár-
quicas Amazônica-Orinoco-Guinas. Outras regiões como Paraná, Uruguai e Paraguai,
por exemplo, apresentam uma ictiofauna diversa, somente a bacia do Paraná registra
aproximadamente 360 espécies de peixes, algumas ainda não descritas em nível espe-
cífico (CARVALHO e LANGEANI, 2013).
Apesar da maioria das espécies aqui serem da ictiofauna, ao analisar os demais
grupos,  como a classe dos Hexapoda (Coleópteros,  Hemípteros  Megalopteros  e Tri-
chopteras), é possível notar que os demais organismos corroboram em importância para
as bacias Amazônica e do Prata. Mesmo com as limitações na literatura que comtem-
plem a biogeografia dos artrópodes de modo pontual para as bacias hidrográficas da
América  do  Sul,  há  alguns  estudos  focados  na  região  Amazônica  (CAMARGO  e
BECKER, 1999; HALL e HARVEY, 2002; MORRONE, 2002; GOLDANI e CARVA-
LHO, 2003; NIHEI e CARVALHO, 2007). Os Crustáceos (Figura 10) apresentam AE
somente no Norte, Sul e Sudeste do Brasil, o que é comparado aos estudos de Morrone
e Lopretto  (2001),  no qual  os  autores  apresentam padrões  similares  de distribuição,
como os que são encontrados aqui, porém com exceção para algumas áreas da Colombia
e Bolívia, áreas estas que no presente estudo não foram indicadas. Já o filo Mollusca,
dos quais examinamos as classes dos bivalves e gastrópodes (Figuras 11-12) apresenta-
ram poucas áreas. Como ressalta Wesselingh e Salo (2006), os taxas de moluscos mari-
nhos não obtiveram êxito quanto a sua transição para os biótopos de água doce da Ama-
zônia moderna, o que pode ter influenciado na distribuição destes organismos. Também
deve ser notado que os moluscos na América do Sul, principalmente bivalves, apresen-
tam diversas espécies sinonimizadas, o que torna difícil sua identificação e reconheci-
mento em determinadas regiões. 
Os estudos com diferentes grupos apontam que há uma certa congruência de
distribuição entre eles. Sabe-se que grande parte dos padrões biogeográficos dominantes
nos peixes de água doce, podem refletir os mesmos padrões em outros grupos taxonô-
micos (ALBERT e CARVALHO, 2011). Isso reforça que, para estudos desta magnitu-
de, deve ser utilizado o maior número possível de táxons que dividam, minimamente o
mesmo habitat.
Neste sentido, observa-se aqui padrões de hierarquias, como as áreas da Guia-
na, o que se assemelha ao estudo de Lemopoulosa e Covain, (2018), que ao realizarem
uma PAE para avaliar diferentes hipóteses de unidades biogeográficas para peixes das
Guianas, encontraram dois padrões (unidades) biogeográficos: um a oeste, variando do
rio Essequibo incluindo as regiões de Berbice e Suriname, e outro para o leste que vai
do rio Maroni até a Guiana Francesa, padrões estes que são parecidos com os encontra-
dos aqui, com exceção do rio Essequibo indicado como grupo irmão do rio Orinoco.  
É observado também divisões dentro da região Amazônica, onde o Médio rio
Amazonas está mais relacionado as bacias do Caquetá/Japurá e Rio Negro do que o Bai-
xo rio Amazonas, que aqui aparece como grupo irmão do rio Trombetas. A captura de
bacias pode ser um evento que explique tais padrões, uma vez que, a modificação do
curso de água pode ser tão antiga quanto os grupos que foram isolados do curso original
(DAGOSTA e DIPINNA, 2017).
As bacias  do Xingu e Tapajós,  Tocantins  e Araguaia apresentaram padrões
mais particulares,  visto que em todas análises (grupos individuais e juntos) elas não
apresentaram hierarquização com outras áreas. Este padrão é visto em algumas propos-
tas de regionalização para a América do Sul (RIVAS-MARTÍNEZ e NAVARRO, 1994;
MORRONE, 2006), exceto pelo estudo de Silva et al., (2002) ao analisarem a distribui-
ção de aves apontam as áreas Xingu e Tapajós como distintas. Estas bacias são os prin-
cipais afluentes da margem sul do rio Amazonas, e estão ligados ao Escudo Brasileiro,
porém dados geológicos apontam que as cabeceiras dos atuais tributários norte e sul da
Amazônia poderiam compor cabeceiras de drenagens tipicamente planálticas, o que é
atualmente  caracterizada  pela  influência  da  foz  do  rio  Amazonas  (POTTER  1997;
LIMA e RIBEIRO, 2011).
Segundo Amorim (2001) a região Amazônica não forma uma unidade biogeo-
gráfica, o que é corroborado aqui, visto que a região exibe divisões. Bacias como Madre
de Dios, Beni, Mamoré e Madeira são recuperadas como uma única área de endemicida-
de neste estudo. Por outro lado bacias do médio, baixo e alto Amazonas estão separadas.
O Pacifico Colombiano, Guayas, Tumbes e Esmeraldas, com drenagens direcionadas ao
Oceano Pacífico estão agrupadas  com Zamora-Santiago, na região andina adjacente,
mas com drenagens de orientações sul e leste. Hoorn et al., (2010) propõe uma explica-
ção para esta singularidade. Eventos tectônicos (miocênicos e pós miocênicos) resulta-
ram em uma série de capturas a oeste de bacias nas áreas mais altas das regiões andinas,
resultando em uma mistura de faunas de ambas as drenagens. 
As bacias pertencentes a região do Prata apresentam padrões de hierarquias
bem consistentes, tanto para as análises com todos os grupos juntos, bem como indivi-
dualmente, além de uma divisão entre suas regiões, que pode ser vista com a hierarquia
das áreas do Alto e Baixo Uruguai, Paraguai Leste e Alto e Baixo Paraná exibem. Essa
consistência pode ser devido a uma certa “estabilidade” do Escudo Sul do Brasil, onde a
drenagem com orientação sul é bem mais antiga que as mudanças de drenagens no resto
do continente (LUNDBERG et al., 1998). Mas os eventos de captura de drenagens está
presente a leste, onde a Serra do mar, através de rifteamentos, capturou drenagens origi-
nalmente de orientação a oeste para leste (RIBEIRO et al., 2006). Esse efeito é possível
perceber pela posição dúbia da PA Iguaçu, que aparece agrupadas com drenagens a leste
(principalmente Ribeira do Iguape) no PAE, mas com a Bacia do Prata no PAE-PCE.
Os altos níveis de endemismo dos peixes das cabeceiras dos rios amazônicos
que drenam o escudo brasileiro já foram por vezes registrados em estudos nos rios Ta-
pajós (CARVALHO e BERTACO, 2006; BRITSKI e LIMA, 2008), Xingu (LIMA e
BIRINDELLI,  2006),  Guiana (CABALZAR  et  al., 2005;  ZANATA e LIMA, 2005;
FERREIRA e LIMA, 2006) e Orinoco (LUJAN  et al., 2009). As análises de agrupa-
mentos apontam as bacias do Suriname (Rio Maroni) e Guina Francesa (rio Maroni e rio
Mana) bem similares entre si, o que pode ser explicada através de eventos geológicos
pelos quais essas bacias sofreram, como oscilações vinculados captura de rios entre si
ou às sucessivas glaciações do Quaternário. (LEMOPOULOSA e COVAIN, 2018; LE
BAIL  et al., 2012). Por fim, as regiões chilenas como Valdívia e Chiloé, Atacama e
Maullín, Lago Chugará e rio Loa demonstram razoável similaridade, uma vez que, as
bacias chilenas são localizadas na região andina-pacífica, cuja evolução é marcada por
inúmeros eventos geológicos que influenciaram mudanças climáticas e ambientais nessa
região, caracterizado por rios de curta distância e alta declividade (POSADAS e OR-
TIZ-JAUREGUIZAR, 2016).
Os resultados aqui apresentados reforçam a importância da delimitação de áreas
de endemismo como ponto central  na delimitação de regionalizações,  visto  que tais
áreas representam as menores unidades de análises biogeográficas sendo a base para se
associar uma relação histórica entre regiões (CRACRAFT, 1985; MORRONE, 1994).
Como áreas de hipótese primária de homologia biogeográfica, abrem unidades funda-
mentais para posteriores análises históricas destas mesmas áreas, com metodologia ex-
clusivas para tal (MORRONE, 2004). O ponto é, esses padrões de simpatria não devem
ser aleatórios. São resultados que indicam que compartilham ou padrões ecológicos co-
muns e/ou padrões históricos. A presença de diversas topologias igualmente parcimoni-
osas e diferenças nos padrões obtidos pela PAE-PCE indicam eventos comuns de restri-
ção, que podem ser reflexos de processos tais como expansões, retrações, extinções e
especiação que vão alterando estas áreas ao longo dos anos (DASILVA e PINTO-DA-
ROCHA, 2011). De outra forma, podemos dizer que o conjunto de eventos vicariantes e
dispersivos aponta para áreas palimpsésticas. O PAE-PCE parece ser uma ferramenta
interessante no resgate destas regiões, ainda que com limitações.  
Pelo exposto, fica evidente o quanto os fatores biogeográficos são importantes
para se entender não só a história do passado como tentar prever e antecipar possíveis
eventos no presente e futuro, assim como a necessidade de mais estudos específicos que
possam investigar os fatores biogeográficos da América do Sul. Dessa forma, abre-se
aqui inúmeras possibilidade de estudos mais pontuais e que relatem a biogeografias de
outros grupos, podendo dessa forma investigar a história biogeográfica dos rios e bacias
no continente. Esperamos que estas áreas sirvam para determinação e planejamento de
áreas de preservação, que devem levar em consideração a perspectiva fluviolacustre de
endemicidade, levando em conta as hierarquizações, bem como delimitação da diversi-
dade em diferentes contextos e metodologias. 
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Resumo
A América do Sul, ao longo de milhões de anos, passou por vários eventos biogeográfi-
cos que alteraram suas características climatológicas e geomorfológicas. Por ser uma re-
gião que concentra uma extraordinária  biodiversidade,  o continente é alvo de vários
questionamentos sobre os processos e/ou eventos que definiram os padrões encontrados
atualmente. A proposta aqui apresentada é investigar os processos biogeográficos que
possam estar envolvidos no endemismo das ecorregiões, com base na delimitação de 50
ecorregiões já propostas na literatura, assim através da investigação da fauna fluviola-
custre, baseada na endemicidade das bacias hidrográficas e com a utilização de diferen-
tes organismos dulciaquícolas. Os métodos utilizados foram a Análise de Parcimônia de
Endemicidade (PAE) e métodos de agrupamento (Índice de Similaridade Sorensen e
Kulczynski), dessa forma as áreas encontradas são apresentadas com os valores de ri-
queza e índice de Endemicidade. Após as análises, verificou-se um alto índice de ende-
micidade presente na região Amazônica, bem como em ecorregiões menores como: Par-
naíba, Lago Maracaibo e Lagoa dos Patos, contudo ao comparar os índices de endemis-
mo por área, nota-se que ao agrupar as ecorregiões maiores o índice de endemismo di-
minui, obtendo-se níveis semelhantes ao de algumas pequenas ecorregiões (Baixo Uru-
guai). Constatou-se também a alta similaridade das bacias da região Amazônica e regi-
ões adjacentes, além da hierarquização das ecorregiões analisadas. Os resultados aqui
encontrados reforçam a importância da delimitação de ecorregiões de água doce, uma
vez que tais regiões podem refletir mudanças históricas e consequentes processos evolu-
tivos pelos quais a América do Sul passou, reforçando assim a tomada de decisões para
planejamento (atuais e futuros) da conservação.
Palavras-chave: Biogeografia; Bacias Hidrográficas; Conservação; Endemicidade; Or-
ganismos Fluviolacustres.
Abstract
South America, over millions of years, has undergone several biogeographic events that
have altered its climatological and geomorphological characteristics. Because it is a re-
gion that has an extraordinary biodiversity, the continent is the target of several questi-
ons about the processes and / or events that defined the patterns found today. The propo-
sal presented here is to investigate the biogeographical processes that may be involved
in the endemism of the ecoregions, based on the delimitation of 50 ecoregions already
proposed in the literature, as well as the investigation of the fauna fluviolacustre, based
on the endemicity of the watersheds and with the use of different organisms. The me-
thods used were the Parsimony Analysis of Endemicity (PAE) and clustering methods
(Sorensen and Kulczynski Similarity Index), in this way the areas found are presented
with the values of wealth and Endemicity index. After analysis, there was a high index
of endemicity present in the Amazon region, as well as in smaller ecoregions such as:
Parnaíba, Lago Maracaibo and Lagoa dos Patos. However, when comparing endemism
indices by area, greater ecoregions the index of endemism decreases, obtaining similar
levels to some small ecoregions (Low Uruguay). It was also verified the high similarity
of the basins of the Amazon region and adjacent regions, besides the hierarchy of the
ecoregions analyzed. The results found here reinforce the importance of the delimitation
of freshwater ecoregions, since these regions may reflect historical changes and conse-
quent evolutionary processes through which South America has passed, thus reinforcing
the decision making for (current and future) planning of the conservation.
Keywords: Biogeography; Watersheds; Conservation; Endemicity; Organisms Fluvio-
lacustres.
INTRODUÇÃO
Ao longo de milhões de anos, a paisagem da América do Sul foi moldada por
inúmeras transformações associadas a uma série de eventos geotectônicos e climáticos
para chegar às paisagens que conhecemos atualmente, tendo como legado as atuais ca-
racterísticas fisiográficas do continente, bem como a distribuição da sua fauna e flora
(MELLO-LEITÃO, 1937; CABRERA e YEPES, 1940; AB' SÁBER,1977; RIBICHI-
CH, 2002). O continente dispõe de uma alta biodiversidade, é detentor de uma das mai-
ores bacias hidrográficas do mundo, além da reconhecida riqueza e diversidade de seus
biomas (KENT et al., 2000; MYERS et al., 2000; MACHADO et al., 2004b; PERES,
2005; SOBRAL e STEHMANN, 2009).
Compreender tais processos é de suma importância para a conservação da sua
biodiversidade, além de auxiliar na tomada de decisões em planejamentos para a conser-
vação (WIKRAMANAYAKE et al., 2002). Para tal, é necessário a definição de áreas
de conservação, pois a obtenção de dados disponíveis beneficia o conhecimento acerca
da descrição da ecologia de espécies e sistemas (BALMFORD et al., 2000; PHALAN,
2011). Os padrões de regionalização encontrados atualmente na América do Sul são evi-
dências dos diversos eventos biogeográficos ocorridos na região. Neste sentido, o co-
nhecimento da Biogeografia como foi proposta inicialmente por De Candolle (1820), é
algo extremamente relevante para políticas de conservação, uma vez que, a ciência da
Biogeografia estuda a distribuição dos organismos pelo planeta.
Dentro da Biogeografia, alguns métodos são propostos para as investigações de
regionalizações, atualmente um dos principais e mais amplamente utilizado é a análise
de parcimônia de endemicidade (PAE), que foi inicialmente desenvolvido por Rosen
(1988) em um contexto estratigráfico, mas que se mantém útil à hierarquização de áreas.
Tal método busca assinalar áreas de endemicidade, que maximizam a coocorrência de
táxons (i. e., a total simpatria). Por outro lado, temos os métodos tradicionais, que se ba-
seiam na sobreposição, mesmo que parcial, de táxons. Uma dessas formas leva em conta
também aspectos fisiográficos e climáticos, conhecidos como “ecorregiões” (OMER-
NIK, 2004). Pela praticidade em delimitar as ecorregiões por barreiras geográficas, este
método vem sendo utilizado em vários estudos e projetos de regionalização biótica em
escala global (vide as diretivas da WWF (World Wide Fund for Nature) nos últimos 20
anos). Neste contexto, Dinnerstein et al., (1995) defendem que, ecorregiões refletem um
agrupamento de comunidades naturais, que podem ser geograficamente distintas, mas
que compartilham suas espécies, processos ecológicos e condições ambientais análogas,
que são fatores críticos para a manutenção de sua viabilidade a longo prazo. Já Pereira
et al., (2015) apontam para a facilitação no planejamento de medidas para conservação,
uma vez que, há simultaneamente diversas espécies e comunidades naturais inter-relaci-
onadas nas ecorregiões.
Com o intuito de contribuir para a conservação dos ambientes fluviolacustres,
Abell et al., (2008), dentro do grande projeto da WWF propuseram um mapa com a pri-
meira  ecorregionalização para os ambientes  aquáticos continentais  do planeta.  Nessa
abordagem, a América do Sul apresenta 52 ecorregiões, das quais os autores destacam
as regiões da Amazônia e os sistemas do Tocantins-Araguaia, bem como a região do
São Francisco por seu alto índice de endemismo, Abell  et al., (2008) ainda ressaltam
que, as ecorregiões podem estimar a extensão original das comunidades naturais, mes-
mo antes das alterações causadas por atividades humanas – ainda que não há uma meto-
dologia explícita para a reconstrução dessas distribuições.
Embora concordamos com a importância da delimitação de ecorregiões, os es-
tudos de Abell et al., (2008) não apresentam uma metodologia explícita de delimitação
(que é apriori), nem apresenta uma proposta de hierarquização entre as áreas. A hierar-
quia aqui é vista como importante para acessar uma visão mais acurada da distribuição
taxonômica do que a mera indicação de endemicidade (Rosen, 1995b; Nihei,  2006).
Além do mais, ainda que de forma indireta, a hierarquia dos agrupamentos pode indicar
uma hipótese de história conjunta das áreas (PORZECANSKI e CRACRAFT, 2005).
Outro ponto no estudo de Abell et al., (2008) é sua dependência exclusiva na ocorrência
de dados ictiológicos.
Dessa forma,  a proposta aqui apresentada é investigar  os processos biogeo-
gráficos que possam estar envolvidos no endemismo das ecorregiões, com base na deli-
mitação de 50 ecorregiões já propostas por Abell et al., (2008), através da investigação
da fauna fluviolacustres, baseando-se na endemicidade das bacias hidrográficas do con-
tinente, tenta-se com essa proposta a utilização de diferentes organismos dulciaquícolas,
e assim, investigar os processos biogeográficos que possam estarem envolvidos no en-
demismo das ecorregiões.
MATERIAL E MÉTODOS
Delimitação de Ecorregiões
As bacias utilizadas (drenagens) foram selecionadas de acordo com a proposta
feita por Abell et al.,  (2008), onde os autores dividem a região da América do Sul em
Unidades Biogeográficas denominadas ecorregiões de água doce, no entanto, para este
estudo foram acrescentadas duas novas ecorregiões, Atrato e Chubut, cabe ressaltar que
algumas regiões descrita pelos autores, não foram utilizadas (rios patagônicos, regiões
andinas e a serra de Perijá), pois as mesmas não apresentam e/ou não possuem amostra-
gem suficientes.
As ecorregiões são áreas reconhecidas para se aplicar planos de conservação,
ao serem delimitadas podem representar os padrões de variáveis ambientais e ecológi-
cas, podendo de tal modo ao serem conhecidas influenciar a distribuição em grande es-
cala dos recursos da biodiversidade (GROVES et al., 2002). 
Análise de Parcimônia de Endemismo (PAE) e Eliminação Progressiva de Caracte-
res (PAE-PCE)
A Análise de Parcimônia de Endemismo (PAE), é um método proposto por Ro-
sen 1988, procurando definir áreas de endemismo e busca assinalar a relação histórica
das áreas de ocorrência dos táxons monofiléticos (a priori). A utilização da PAE é alvo
de algumas contestações, pois tal método não emprega informações filogenéticas de dis-
persão e vicariância em suas análises, fazendo com que resultados gerados pela PAE
não indicassem relações biogeográficas. Porém, a PAE diferencia-se dos demais méto-
dos por apresentar simplicidade em sua execução, sendo ideal para quando não possuí-
mos todos os dados georeferenciados. Outra vantagem da PAE consiste em apresentar
os padrões de hierarquização das áreas estudadas, assim as hierarquias que são encon-
tradas (e/ou recuperadas) tornam-se informações importantes para tomadas de decisões
referentes à conservação da biodiversidade (LÖWENBERG-NETO e DE CARVALHO,
2004).
Já a Análise de Parcimônia de Endemicidade com Eliminação Progressiva de
Caracteres  (PAE-PCE),  é  um método  aplicado  logo após as  análises  de parcimônia
(LUNA-VEGA  et  al., 2000;  GARCÍA-BARROS  et  al., 2002;  GARCÍA-BARROS,
2003). Este procedimento determinar áreas de endemicidade que podem ser ignoradas
nas primeiras análises com a PAE.
Levantamento dos dados e grupos selecionados
O levantamento dos dados dos referidos grupos foi feito inicialmente por pro-
cura  bibliográfica,  catálogos  online  (CAS  –  California  Academy  of  Sciences
(https://www.calacademy.org/),  Fishbase  (http://www.fishbase.org/search.php),  IUCN
(http://www.iucnredlist.org/) GBIF (https://www.gbif.org/)) preferencialmente na publi-
cação dos últimos check-list, bem como em coleções tradicionais (American Museum of
Natural  History  (https://www.amnh.org/),  Field  museum  (https://www.fieldmu-
seum.org/), MZUSP - Museu de Zoologia da USP (http://www.mz.usp.br/)) quanto em
base de dados mantidas por sociedades científicas, ITIS (https://www.itis.gov/), Mussel
Project (http://mussel-project.uwsp.edu/)) foram consultados paralelamente.  Esse con-
junto de busca promoveu o encontro de informações e tornou possível validá-las. Infor-
mações dúbias ou genéricas (como “Bacia Amazônica”; 'Brazil' ou termos abrangentes
que não citam o rio original encontrado como topo tipo) foram excluídos.
Os grupos que não apresentaram pelo menos uma parte da vida em ambientes
fluviolacustre foram excluídos, outro critério de exclusão foram: a) grupos com conhe-
cimento taxinômico conflitante; b) Localização duvidosa; c) espécies que são amplilo-
cadas, ou seja, que possuem ampla distribuição para o continente.
Dessa forma, o levantamento dos dados resultou no total de 7.163 espécies dul-
ciaquícolas distribuídas em os oito grupos estudados: 5.374 Peixes, 690 Trichoptera,
470 Hemiptera, 229 Coleópteros, 121 Gastrópodes, 115 Crustáceos, 105 Bivalves e 59
Megaloptera.
Construção da matriz de dados
A construção da matriz de dados foi a parti da utilização do programa Mesqui-
te© (MADDISON e MADDISON, 2009). Após a construção da matriz, a mesma foi
analisada com algoritmos de parcimônia no programa Tree Analysis Using New Tech-
nology - TNT, versão 1.1 (GOLOBOFF, 1999) procurou-se a menor árvore para matriz,
utilizando o algoritmo TBR múltiplo na procura tradicional (com 20 replicações), bem
como procura com perturbações (Ratchet + Tree Fusing). O cladograma de consenso foi
visualizado no WinClada (NIXON, 2002). 
Cálculo de endemicidade
A partir da visualização das matrizes no programa Winclada (NIXON, 2002),
foi possível constatar as sinapomorfias (ocorrências únicas para o mesmo grupo hierar-
quizado) e homoplasias (ocorrências para grupos distantes ou não hierarquizados) que
cada ecorregião apresentou. Além do mais, tomando como base a metodologia de Hu-
ang et al., (2016) para calcular a diversidade de plantas da China, na qual basearam-se
somente na riqueza de espécies (sinapomorfias) por unidade florística, não levando em
consideração as espécies homoplásticas. Aqui representamos o índice pela soma de cada
sinapomorfia (valor 1) e homoplasias (que repesadas pelo valor do índice de consistên-
cia; ic), normalizado pelo maior valor encontrado. Dessa forma, é possível contabilizar
as espécies de cada ecorregião. Como há diferenças de magnitudes entre os valores, re-
comendamos representar o valor final como logaritmos. A ideia de utilizar as homopla-
sias repesadas pelos seus respectivos ic´s aqui (i.e., espécies com ocorrência em mais de
uma área não pertence a mesma hierarquização) justifica-se pois são táxons que carre-
gam informação de distribuição, mas são desprezados em uma visão de simpatria estrita.
Por outro lado, sua utilização com mesmo peso dos táxons verdadeiramente endêmicos
viola o próprio princípio de endemicidade. Logo o próprio ic é interessante, pois revela
o quanto ele não está participando das propostas de hierarquizações (ex, táxons com
ocorrências em diversas hierarquizações deverá ter um peso mínimo; táxons com parti-
cipação mais restrita deverá ter ic´s maiores). De uma certa forma, há similaridades com
o uso de homoplasias aqui com o índice de endemicidade de Szumik et al., (2004) den-
tro do contexto de “Endemicity Analysis” (NDM; Szumik et al.,2002; 2004), onde ocor-
rência extra a área inferida com peso geralmente menor a ocorrência dentro da área. No
entanto, no NDM a procura do conjunto de áreas é dinâmica ao cálculo dos índices, en-
quanto na nossa análise o cálculo é a posteriori, uma vez que as áreas são prédefinidas.
Também utilizamos os valores deste índice de endemicidade dividido pela área total de
cada ecorregião.
Cálculo de similaridade
Para se medir a diversidade e verificar o grau de similaridade entre as ecorregi-
ões, foi utilizado os coeficientes de similaridade, o qual apresentou quais regiões são
mais similares ou dissimilares entre si. Desta forma, foi feita uma análise de similarida-
de utilizando os índices (coeficientes de similaridade) de Sorensen (SORENSEN, 1948;
WOLDA, 1981) e Kulczynski (KULCZYNSKI, 1927; VÁZQUEZ e SIMBERLOFF,
2003) através do software Past 2.17 (HAMMER et al.,2001). Por fim, recalculamos os
valores de riqueza de Abell et al., (2008), utilizando a ocorrência dos organismos aqui
listados.
RESULTADOS
Os resultados para hierarquizações, os valores absolutos e relativos de endemi-
cidade, bem como valores de riqueza estão expostos nas figuras 16-22, onde constata-
mos um Consenso de 37 topologias, com 11.545 passos e um índice de consistência
(IC) de 54. Embora o consenso demonstre muitos nós colapsados, há relativamente um
grande número de clados bem resolvidos, demonstrando 4 grandes grupos hierarquiza-
dos: 1.  Baixo Amazonas, Essequibo e Guiana; 2. Ucayali,  Mamoré-Madre de Dios-
Madeira, Amazonas West, Rio Negro, Orinoco e Amazonas; 3. Lagoa dos Patos, Alto e
Baixo Uruguai, Paraguai e Alto Paraná; 4. Litoral de Santa Catarina, Rio de Janeiro, Pa-
raíba do Sul e Doce (figura 16) e três grupos que denominamos de “transição” 1. Tocan-
tins-Araguaia e Xingu; 2. Amazonas-Guiana e Tapajós; 3. Iguaçu e Ribeira de Iguape.
Região de transição aqui é interpretada como ecorregiões que ora se apresentam como
grupo irmão de uma área hierárquica adjacente, ora com área hierárquica diferente, mas
também adjacente.
A partir das análises PAE com base nas 50 ecorregiões apresentadas por Abell
et al., (2008), alguns fatores são claros: a) alto índice de endemismo presente nas ecor-
regiões da América do Sul; b) diminuição dos índices de endemismo por área km2  c) a
similaridade das bacias da região Amazônica e adjacentes; d) hierarquização de várias
ecorregiões; O estudo dessas ecorregiões são um ponto inicial para planos de conserva-
ção em qualquer lugar na terra, pois normalmente expõe os padrões de vegetação das
áreas (OLSON et al., 2001).
As ecorregiões aqui analisadas através do método PAE, apontam uma padrão
de hierarquização notando-se uma divisão clara entre as ecorregiões dentro da bacia
Amazônica (figura 16). Pode-se perceber com as ecorregiões Mamoré-Madre de Dios,
Madeira, Amazonas Estuary, Essequibo, Guiana, Amazonas Western, Rio Negro e Ori-
noco que apresentam compartilhamento de inúmeras espécies de peixes, o que é susten-
tado por mais de duas espécies (sinapomorfias), formando assim uma grande área de en-
demismo. Também foi verificado a alta hierarquização dos rios da Bacia do Prata, prin-
cipalmente entre as ecorregiões do Paraná e do Alto Paraná.
No entanto,  as análises com a PAE-PCE indicam uma divisão entre regiões
Amazônicas, a ecorregião Tapajós está mais relaciona a Tocantins-Araguaia do que com
Xingu, as ecorregiões do rio Doce e Alto Uruguai como grupo irmão, assim como a la-
goa dos Patos como grupo irmão das ecorregiões do Prata, fato este fora demonstrado
pela primeira vez.
Ao verificar os níveis de endemismo das 50 ecorregiões nota-se que algumas se
sobressaem com os maiores valores de endemicidade: Amazonas, Orinoco, Alto Paraná,
Paraguai, Tocantins-Araguaia e Guiana Oriental (S4). 
Examinando os índices de Sorensen e Kulczynski, (S5-6) observa-se que tais
índices não possuem diferenças significativas, porém o índice de Kulczynski se sobres-
sai neste estudo em relação aos níveis de similaridade. Desta forma, os índices aponta as
seguintes ecorregiões como mais similares:  Alto Paraná e Baixo Paraná com 0,38 (so-
rensen) e 0,45 (Kulczynski); Essequibo e Guiana 0,39 (Sorensen) e 0,39 (Kulczynski),
Amazonas e Amazonas West 0,23 (Sorensen) e 0,39 (Kulczynski).
Figura 15. Ecorregiões que apresentaram padrões de hierarquização (Consenso de topologias: 37; Número de passos: 11.545; IC 54). Retângulos pretos
representam o número de sinapomorfias de cada ecorregião.
Figura 16. Árvores resultantes das análises PAE para as ecorregiões Amazônicas e adjacentes e ecorregiões do Prata (a partir da topologia da Fig. 15). 
Retângulos pretos representam o número de sinapomorfias de cada ecorregião.
Figura 17. Árvores resultantes da análise PAE-PCE para as ecorregiões da América do Sul. Retângulos 
pretos representam o número de sinapomorfias de cada ecorregião. 
idade das Ecorregiões. Ac. Central Andina; Am. Amazonas; AmG. Amazonas Escudo; APA. Alto Paraná; Arn. Alto Rio
Negro;  AT.  Atrato;  Aur.  Alto  Uruguai;  BA.  Altiplano  Boliviano;  Bam.  Baixo  Amazonas;  Bur.  Baixo  Uruguai;  Cb.
Chubut; CD. Cuyan Desaguadero; Ch. Chaco; Cl. Chile; CP. Pacifico Colombiano; DB. Bonaerensean Drainagens; Es.
Essequibo; Gi. Guiana; Gu. Guaporé;  Ig.  Iguaçu; JE. Jequitinhonha; LP. Lagoa dos Patos; Ma. Magdalena; Mc. Lago
Maracaibo; MC. Mar Chiquita; Md. Madeira; MM. Mamoré; NE. Nordeste; Or. Orinoco; OrD. Orinoco Delta (San Juan);
OrG. Orinoco Guiana; Pa. Parnaíba; PI. Baixo Paraná; PP. Pacifico Peruano; PS. Paraíba do Sul; PY. Paraguai Leste; RD.
Rio Doce; RI. Ribeira de Iguape; RJ. Rio de Janeiro RL. Rio Limay; SC. Litoral de Santa Catarina; SF. São Francisco;
TA. Tocantins-Araguaia; TJ. Tapajó; Uc. Ucayali; VC. Caribe Venezuelano; VL. Valdívia; Wam. Amazonas West e Xi.
Xingu.
Figura 19. Mapa com índice de endemicidade relativo das Ecorregiões
(Legenda igual figura 18)
Figura 20. Mapa da riqueza de espécies das Ecorregiões 
(Legenda igual figura 18)

DISCUSSÃO
A proposta aqui exposta é algo inédito, uma vez que, alguns dos trabalhos su-
geridos (DINNERSTEIN et al., 1995; HIGGINS et al., 2005; ABELL et al., 2008) para
a delimitação de ecorregiões aborda o uso de uma única classe de organismo, geralmen-
te terrestres ou marinhos, poucas vezes foram empregados organismo dulciaquícolas, e
quando estes são utilizados, a preferência se dá ao grupo dos peixes, apesar da ictiofau-
na sul-americana ser bem conhecida na literatura, ainda há pouca qualidade quanto aos
dados de algumas regiões, por exemplo, o norte da bacia do Paraná, que precisa de estu-
dos mais pontais para a descrição de suas espécies. Neste sentido, a abordagem realiza-
da aqui, utiliza diferentes organismos dulciaquícolas em nível de espécies e com base na
presença/ausência em uma ou mais ecorregiões, o que tornar possível o reconhecimento
de alguns padrões diferentes para determinadas ecorregiões (PAAVOLA et al., 2006),
possibilitando assim a delimitação de áreas mais refinadas.
Os padrões de hierarquia das áreas (ecorregiões) encontradas, justificam a utili-
zação do método PAE, pois os resultados obtidos podem ser comparados com os demais
métodos propostos, como a Análise Cladística de Distribuições e Endemismo (CADE),
eNDeMism (NDM) e Brooks Parsimony Analysis  (BPA) (MORRONE, 1994;  GAR-
ZÓN-ORDUÑA et al., 2008; CASAGRANDA et al., 2012; DAGOSTA e DEPINNA,
2017).  Tais  padrões  podem  conter  diferentes  explicações,  incluindo  principalmente
componentes históricos. Por exemplo, Hoorn et al., (2010), utilizando dados geológicos
e ecológicos, concluíram que a Amazônia que se conhece atualmente fez parte de uma
região denominada pan-Amazônica (antes do final do Mioceno), uma região extrema-
mente grande que incluía as atuais bacias do Amazonas, Orinoco e Magdalena.
As análises PAE indicaram aqui duas divisões entre regiões Amazônicas (figu-
ra 16) e uma possível zona de transição (Tocantins-Araguaia e Xingu) entre essas regi-
ões. Em uma primeira divisão, observamos ecorregiões que possuem suas redes de dre-
nagem mais a leste do continente, ou seja, escudo das Guianas, que é uma das regiões
geológicas mais estáveis da América do Sul (BIGARELLA e FERREIRA, 1985), sendo
considerada uma provável região de origem e diversificação de vários grupos de orga-
nismos. Entretanto,  esta região exibe uma hidrografia bem complexa,  pois é drenada
pelo rio Orinoco, tendo como tributários da margem esquerda do rio (MAGALHÃES e
PEREIRA, 2007). A segunda divisão encontrada pela PAE, são ecorregiões mais a oeste
do continente, regiões do alto Amazonas e mais próximas aos Andes.
Ambas as divisões possuem regiões chamadas aqui de “transição” nas quais
apresentam distribuições que ultrapassam os limites de divisores entre bacias. Alguns
organismos com distribuições mais planálticas podem ocorrer em diferentes drenagens,
excedendo assim limites que as dividem, no entanto tais eventos estão sempre ligados às
cabeceiras de bacias. (RIBEIRO et al., 2016). 
A ecorregião do lago Maracaibo, embora apresente-se com várias espécies em
comum com a região do Magdalena, também apresenta vários táxons com as ecorregi-
ões que envolvem o Orinoco. Tal resultado pode ser explicado pelo complexa história
biogeográfica dessas regiões e pelos inúmeros e importantes eventos geológicos que
ocorreram no Mioceno, o rio Magdalena e o Pacífico Colombiano foram separados do
paleo-Amazonas e Orinoco, por volta de 12-10 Ma com a formação da Cordilheira Ori-
ental (LUNDBERG et al., 1998; ALBERT et al., 2006). Mais tarde, cerca de 8 Ma o
Lago Maracaibo também foi separado do Orinoco com a elevação da Cordilheira de
Mérida (HOORN et al., 1995; LUNDBERG et al., 1998; ALBERT et al., 2006), tor-
nando-se posteriormente parte do grupo trans-andino. Essa mesma explicação pode ser
utilizada para as ecorregiões Pacifico colombiano e Pacifico Venezuelano.
Outra área hierarquizada são Amazonas West, Rio Negro, Orinoco e Amazo-
nas, que são consideradas pela PAE como uma única área de endemismo. Esse padrão
transbacinal pode ser explicado pela presença do Canal Cassiquiare, que interconecta
naturalmente as bacias do Orinoco e do Amazonas, o que deve ser ainda atuante como
ligação de trocas faunísticas entre ambas as bacias (SIOLI, 1984; HUBER, 1995; WI-
NEMILLER et al., 2008). 
Neste contexto, paralelamente ao soerguimento e/ou a construção das monta-
nhas na região andina, assim como os diversos eventos envolvidos nesse processo (tec-
tonismo, climáticos) uma grande área úmida de lagos e pântanos foram se desenvolven-
do na Amazônia Ocidental pós miocênica (HOORN et al., 2010). Tais informações, dei-
xam evidente que o relato da elevação cenozóica dos Andes e seus efeitos no clima regi-
onal (POULSEN et al., 2010) tiveram um grande impacto na evolução da paisagem (ter-
restre e aquática) em todo o norte da América do Sul e até mesmo na região Amazônia
(MORA et al., 2010), deixando ainda mais evidentes os padrões hierárquicos da bacia
Amazônica aqui.
É evidente do mesmo modo que as ecorregiões mais ao leste do continente
também exibem um padrão de hierarquia entre suas bacias, principalmente no Sul e Su-
deste brasileiro, pois as ecorregiões Litoral de Santa Catarina, Rio de Janeiro, Paraíba
do Sul e Doce foram aqui consideradas uma grande área de endemismo. No entanto, al-
guns desses padrões podem ser um viés de análise (Ribeira de Iguape e Iguaçu) relacio-
nadas a áreas de transição entre essas ecorregiões que podem acarretar em trocas ou in-
terações faunísticas, ou simplesmente uma má amostragem dos dados. Outra explicação
pode ser devido aos sistemas de drenagens do planalto cristalino brasileiro, onde os rios
passam a drenar para as margens, pelo menos em sua porção mais ao leste, que é marca-
damente influenciada pelos processos de ruptura continental. Tal padrão de drenagem é
característico hoje em dia dos rios Paraná, São Francisco, Doce e Uruguai (RIBEIRO et
al., 2016). Esse padrão pode ser resultado de procedimentos que estão associados ao Es-
cudo Brasileiro, projeções florestais e formações abertas no cerrado e Caatinga, poden-
do assim formar uma área que é compatível à porção brasileira da Sub-região Chaque-
nha (MORRONE, 2014).
Diante do exposto, podemos presumir que processos históricos e geológicos
podem estar envolvidos no padrão de hierarquização indicados para a América do Sul,
pois a utilização de grupos diversos, especialmente os clados menos inclusivos com me-
nos espécies, podem apresentar padrões peculiares na localização e distribuição de es-
pécies e endemias, refletindo suas circunstâncias históricas únicas (ALBERT e CAR-
VALHO, 2011).
A Endemicidade  das  ecorregiões  encontradas  aqui,  em alguns  aspectos  são
bem semelhantes aos resultados de Abell  et al., (2008), onde observaram que as áreas
das regiões da Amazonas e Orinoco são confirmadas pela riqueza de espécies, além de
outras bacias como Paraná, porém cabe ressaltar que os autores usaram apenas um único
grupo (peixes) em suas análises, o que segundo Paavola et al., (2006) advertem que a
análise  de  outros  grupos  taxonômicos  quase  certamente  revelaria  padrões  diferentes
para algumas regiões, fato este corroborado aqui, uma vez que, a delimitação da ecorre-
gião Atrato só foi possível pelo alto nível de endemicidade expressado por essa região.
Um ponto interessante e difícil de explicar é que a ecorregião do Guaporé apresentou ní-
veis extremamente baixos de endemicidade,  que se repete no estudo de Abell  et al.,
(2008). Uma das possibilidades é que exista um artefato nesses dados, como por exem-
plo um viés histórico de baixa amostragem.
O dado mais notável é o quanto as maiores endemicidades estão nas ecorregi-
ões ao norte da América do Sul, bem como as ecorregiões dentro ou adjacentes da Bacia
do Prata (Fig.  18). Dessa forma, além das bacias do Orinoco e Amazonas que com-
preendem áreas já reconhecidas pela riqueza global e elevado endemismo, as ecorregi-
ões do alto Paraná, Tocantins-Araguaia e São Francisco demonstraram também altos ní-
veis de endemicidade, no entanto, observamos que outras ecorregiões menores como a
ecorregião do Iguaçu, na qual 60% das suas 75 espécies de peixes são endêmicas, exibiu
níveis expressivos de endemismo, assim, nota-se que bacias hidrográficas isoladas po-
dem apresentar elevado endemismo (AGOSTINHO et al., 2005).
Já a relação da endemicidade com a área das ecorregiões apresentam algumas
distorções.  Por exemplo, a Amazônia quando comparada com áreas menores como pa-
cifico colombiano ou Parnaíba apresentar baixo endemismo, abaixo do esperado. A res-
trição de espécies, o endemismo de pequenas ecorregiões pode aumentar naturalmente a
riqueza total de uma biota regional (DEPINNA 2006). Assim, pode haver uma relação
entre a riqueza de espécies, endemismo e fatores geográficos (ROY e GOLDBERG,
2007; ALBERT e CARVALHO, 2011). Neste sentido, observamos que as espécies uti-
lizadas aqui estão concentradas principalmente nas regiões Amazônicas, Orinoco e Pa-
raná (figura 20), pois a riqueza de espécies pode estar presente principalmente em latitu-
des mais altas e tropicais da América do Sul e a maioria das regiões extratropicais pos-
suem menos espécies (LÉVÊQUE et al., 2005). Porém, outras ecorregiões podem con-
ter um viés de amostragem, como o caso da ecorregião do Jequitinhonha, uma vez que,
possui baixa amostragem de espécies para este estudo, haja visto poucos trabalhos rela-
tando coletas nessa região.
Uma outra explicação é a presença de parâmetros climáticos e ambientais da
região onde as drenagens se encontram. No caso da Amazônia Oriental, por exemplo, o
enriquecimento da produtividade devido a sedimentos trazidos das regiões altas andinas,
bem como a ação das chuvas e cheias em trazer os nutrientes dos solos de varzea, além
de uma dinâmica florestal maior (STEEGE, 2010) pode ser uma explicação baseada na
alta produtividade que sustentaria uma alta diversidade fluvial, enquanto os solos dos
crátons da Amazônia Ocidental, que geralmente são mais pobres em nutrientes (QUE-
SADA et al., 2009a). Já as drenagens do Prata podem apresentar uma alta endemicidade
devido a conexões históricas com diferentes cabeceiras – isto é, que faz divisa com dife-
rentes bacia, como a possibilidade de troca biótica com afluentes do sul amazônico (AL-
BERT e CARVALHO, 2011). A alta endemicidade da ecorregião da Lagoa dos Patos
pode estar relacionadas aos eventos que modificaram a direcionalidade de várias drena-
gens do continente (RIBEIRO et al., 2016), podendo representar eventos locais (Sub-
bacias do Rio Ijuí, Guaíba e diferentes rios ao longo da Lagoa dos Patos e Mirim), bem
como captura de drenagens ao Oeste, com trocas de táxons que pertenciam a áreas tão
ricas e endêmicas quanto as bacias adjacentes do Prata.
As ecorregiões aqui estudadas, exibiram valores pouco expressivos quanto à si-
milaridade, visto que ocorreu sobreposição de áreas, que parcialmente sobrepostas pode
significar problemas, mesmo com a utilização de métodos que impõem hierarquia nos
resultados (Szumik et al., 2004).  Embora estes índices podem ser justificados como in-
dicadores de “equilíbrio ecológico”, que atuam em escalas espaciais menores (SCOL-
FORO et al., 2008) eles não se apresentaram efetivamente úteis para hierarquizações de
ocorrências de grandes áreas.
Os resultados aqui demonstram que as ecorregiões são importantes para mape-
amento de biodiversidade fluviolacustre na América do Sul. Mas no entanto ganha uma
nova dimensão quando acrescentamos informações hierarquizadas que apresentam in-
formações históricas e ecológicas na delimitação destes grupos. E que entre os padrões
mais claros é a divisão de duas grandes hierarquizações nas ecorregiões Amazônicas,
uma a Oeste e outra a Leste, que pode ser uma testemunha da época de diferentes orien-
tações da drenagem Amazônica. Também observamos uma grande endemicidade para
regiões adjacentes, que podem também ser efeito de capturas de drenagens de bacias
previamente ricas em espécies. As análises de agrupamento, embora recomendadas em
trabalhos anteriores (ex. HAUSDORF e HENNIG, 2003), não foram úteis para a hierar-
quização, provavelmente pela dependência da escala espacial de análise (SCOLFORO
et al., 2008). A PAE, ainda que apresente críticas, se mostrou interessante para determi-
nação de hierarquizações de áreas delimitadas a priori, bem como a PAE-PCE se mos-
trou útil para visualizar áreas de endemicidade ocultas por diversos fatores. Dessa for-
ma,  acreditamos  que  a  hierarquização  encontrada  para  ecorregiões  de  drenagens  na
América do Sul possam ser ferramentas para propostas de regionalização, pois normal-
mente descrevem os padrões de composição das espécies que podem estar associados
aos processos evolutivos e históricos (McDonald's  et al., 2005). E recomendamos que
técnicas de agrupamentos por georeferenciamento e distância  (ex. Dos Santos  et al.,
2008; GUEDES et al., 2017) devem ser utilizados em conjunto com métodos que expli-
citam as hierarquizações (como o PAE ou NDM). 
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CONSIDERAÇÕES DO ESTUDO
Diante dos conteúdos abordados nos dois capítulos, é plausível concluir que a
PAE, ainda que apresente críticas, se mostrou interessante para determinação de hierar-
quizações de áreas delimitadas a priori, visto a quantidade de áreas aqui apontadas. Ou-
tro fator de relevância foi o emprego de mais de uma classe de organismos fluviolacus-
tre, algo inédito até então. O uso da metodologia PAE possibilitou alguns padrões de hi-
erarquização, foi observado divisões entre as áreas da região Amazônica e em áreas da
região do Prata.
O emprego da PAE-PCE se mostrou útil para visualizar áreas de endemicidade
ocultas por diversos fatores (“palimpsesticas). Esse método recuperou novas hierarquias
entre algumas drenagens, como as relações de hierarquização em que o Rio Negro apa-
rece como grupo irmão do rio Caquetá/Japurá, já para ecorregiões, indicou uma divisão
entre regiões Amazônicas, a ecorregião Tapajós está mais relaciona a Tocantins-Ara-
guaia do que com Xingu, as ecorregiões do rio Doce e Alto Uruguai como grupo irmão,
assim como a lagoa dos Patos como grupo irmão das ecorregiões do Prata.
Em ambos capítulos, é possível perceber o quão grande é a biodiversidade pre-
sente  nas  bacias  hidrográficas  da  América  do  Sul,  principalmente  as  regiões  Ama-
zônica-Orinoco-Magdalena,  que representaram 60% das  áreas  de  endemicidade  aqui
descritas, o que também é evidenciado nos índices de endemicidade das ecorregiões. Fi-
cou claro também que os índices de similaridade não apontaram resultados expressivos,
e, que para a proposta de regionalização estes não são as mais adequadas.
 Embora reconhecemos que existem diferenças nos resultados de ambos os ca-
pítulos, isto é, entre utilização de áreas  apriori  (ecorregiões) e áreas primárias (PA´s)
ressaltamos a necessidade de utilizar ambas as visões nas delimitações e hierarquizações
de endemicidade. Nas ecorregiões, vê-se uma nova dimensão quando acrescentamos in-
formações hierarquizadas que apresentam informações históricas e ecológicas na deli-
mitação destes grupos estudados. E que entre os padrões mais claros é a divisão de duas
grandes hierarquizações nas ecorregiões Amazônicas, uma a Oeste e outra a Leste, que
pode ser uma testemunha da época de diferentes orientações da drenagem Amazônica.
Assim, acreditamos que a hierarquização encontrada para ecorregiões de drenagens na
América do Sul possam ser ferramentas para propostas de regionalização, pois normal-
mente descrevem os padrões de composição das espécies. 
Por fim, fica evidente o quanto as áreas de endemicidade são importantes para
se entender não só a história do passado como tentar prever e antecipar possíveis even-
tos no presente e futuro no contexto conservacionista. Mas também somos conscientes
da necessidade de mais estudos específicos, com cada grupo que possam investigar os
fatores biogeográficos da América do Sul – isto é, refinamento taxonômico e refinamen-
to de ocorrências. Abre-se aqui inúmeras possibilidade de estudos mais pontuais e que
relatem a biogeografia de outros grupos, tanto de forma individual quanto conjunta. Em
um possível próximo trabalho, estas áreas de endemicidades podem ser utilizadas em
um contexto  de  validação  das  hipóteses  primárias,  onde  será  possível  investigar  os
eventos de separação de bacias - ou captura de drenagens transbacinais, uma das áreas
com poucos estudos, mas que tem importância nas áreas de Neotectônica e Biogeogra-
fia. E estes dados podem ser aprimorados com dados georeferenciados, utilizando novas
técnicas que levam em conta as distâncias das ocorrências.
